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RESUMEN 
 
La relación entre el número de hojas y su filocrono determina el momento de antesis en 
cultivos de avena y cebada. Diversas publicaciones han analizado la dinámica de la 
aparición de hojas y macollos totales; sin embargo, son escasos los trabajos en los que 
dichas variables hayan sido evaluadas entre diferentes órdenes de macollos. El objetivo 
general del presente trabajo fue evaluar el proceso de aparición de hojas y macollos en 
avena y cebada como condicionante del desarrollo, en términos de convergencia en el 
momento de antesis entre los distintos órdenes de vástagos, y su rol como determinante 
de la productividad del cultivo. Se evaluaron un cultivar de avena y otro de cebada 
expuestos a condiciones contrastantes de fecha de siembra y disponibilidad nitrogenada 
en suelo en un sitio de alta latitud (Trevelin, Argentina; 43° 07´ S, 71° 32´ O). La tasa 
de aparición de hojas (TAH) fue significativamente diferente entre especies y vástagos, 
siendo mayor en cebada que en avena y en el vástago principal que en los sucesivos 
órdenes de macollos (TAH en vástago principal > macollo primario > macollo 
secundario). El número final de hojas, por el contrario, fue menor en avena y en los 
órdenes avanzados de macollos. De esta manera la convergencia en fenología (i.e. 
tiempo a antesis) entre los distintos órdenes no solo dependió de las diferencias en 
cantidad de hojas, sino además de las diferencias en la TAH. Avena se destacó en la 
generación de biomasa total, en tanto cebada se destacó en producción de grano (por un 
mayor índice de cosecha). El macollaje determinó el establecimiento de altos índices de 
área foliar y, por consiguiente, altos valores de intercepción de radiación en la etapa 
inicio-intermedia del ciclo del cultivo. El NG fue el principal componente numérico que 
explicó las variaciones en rendimiento pero la estrategia de establecimiento del NG 
difirió entre especies (basada principalmente en el número de granos por panoja en 
avena y en el número de espigas por planta en cebada). La información presentada es 
relevante para ajustar el manejo de los cultivos, como así también contribuir con la 
ecofisiología de generación de biomasa y rendimiento en ambas especies. 
 
Palabras claves: número de grano, período crítico, plastocrono, tasa de aparición de 
hojas, tasa de crecimiento del cultivo. 
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ABSTRACT 
 
The number of leaves and its phyllochron define the day of anthesis in oat and barley 
crops. Many studies have analyzed the dynamics of leaf and tillering appearance on the 
main stem; however, few works have analyzed the dynamic of leaf appearance of the 
different categories of tillers. This thesis aimed at evaluating the processes of leaf and 
tillering appearance among the different tillering categories as determinant of the 
convergence to anthesis and its role as determinant of the productivity of the crop in a 
high latitude location (Trevelin, Argentine; 43° 07´ S, 71° 32´ W). In order to 
accomplish the objective, one oat cultivar and one barley cultivar were exposed to 
contrasting sowing dates and soil nitrogen availabilities. Leaf appearance rate (TAH, in 
Spanish) was significantly different between species and tillering order. TAH was 
higher in barley than in oat and in high tillering orders (TAH in main stem> primary 
tillers> secondary tillers). On the contrary, the final leaf number was lower in oat and in 
high tillering orders. Thus, convergence to anthesis between main stem and the different 
tillering orders depended on the final leaf number of each tiller category but, also, on its 
differences in TAH. Oat produced higher total aboveground biomass than barley, but 
barley reached higher grain yield than oat (due to its high harvest index). The tillering 
process conditioned the establishment of green leaf area index and, in consequence, the 
efficiency of radiation interception, during the first stages of the crop cycle. NG was the 
main numerical component that explained variations in grain yield, but the strategy was 
different between species where in oat was mostly dependent on the number of grains 
per panicle and in barley on the number of spikes per plant. The present results are 
useful for adjusting crop management strategies, as well as for contributing with 
advances in the ecophysiological basis of biomass production and grain yield definition 
in both crops.  
 
Keywords: grain number, critical period, plastochron, leaf rate appearance, crop growth 
rate. 
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1.1. ALCANCES DEL TRABAJO 
 
Avena y cebada son los principales cultivos extensivos anuales dentro de la 
región del noroeste de la provincia de Chubut, en donde la producción de ambos tiene 
como destino la alimentación animal. A lo largo de la presente tesis se evalúa el 
proceso de aparición de hojas y macollos en avena y cebada cervecera como 
condicionante del desarrollo y de la productividad del cultivo, en términos de 
convergencia en el momento de antesis entre los distintos órdenes de vástagos, y su rol 
como determinantes de la productividad del cultivo (i.e. generación de biomasa y 
rendimiento). Para lo cual se utilizaron un cultivar de avena y otro de cebada en dos 
grupos de ensayos, el primero de fechas de siembra, y por otro lado uno de respuesta a 
la disponibilidad nitrogenada, con objeto de exponer al cultivo a condiciones 
ambientales contrastantes. Las principales mediciones que se realizaron fueron: 
fenología, aparición de hojas y macollos diferenciando entre órdenes de vástagos, 
eficiencia de intercepción de radiación por el cultivo, biomasa aérea y su partición a  
 
grano. La información generada se espera sirva como base a futuro para diseñar 
diferentes estrategias de manejo agronómico tendientes a optimizar el rendimiento y la 
producción de biomasa en sistemas agrícolas o pecuarios. 
 
1.2. CEBADA Y AVENA COMO CULTIVOS 
1.2.1. Importancia de los cultivos de cebada y avena a nivel mundial, nacional y 
regional 
 
A nivel mundial, en 2013, la producción de cereales superó las 2400 millones de 
toneladas de granos, en donde el cultivo de maíz fue el principal cultivo con un aporte 
aproximado del 40%, seguido por el trigo, arroz, cebada y sorgo con un aporte del 30%, 
20%, 6% y 2,5%, respectivamente (FAO, 2013). La producción mundial de cebada 
en2013 fue de ca. 145 millones de toneladas, ocupando el cuarto lugar a nivel 
internacional dentro de los cultivos de cereales. Su principal productor es la Unión 
Europea con aproximadamente el 41% del total, a continuación Rusia (10%), Canadá 
(7%), Australia (6,5%), Ucrania (5,2%), Turquía (5%) y Argentina (3,3%) con 4,7 
millones de toneladas (FAO, 2013). El uso principal de la cebada a nivel mundial es 
como forrajera (Cattaneo, 2011), en tanto en Argentina el principal destino del cultivo 
ha sido históricamente la industria maltera. La superficie sembrada de cebada cervecera 
en la campaña 2014-15 fue de más 1 millón de ha, siendo la provincia de Buenos Aires 
la de mayor superficie cosechada (87%), seguida por La Pampa (6%), Santa Fe y 
Córdoba (3%). En tanto, la cebada forrajera registró para el mismo período una 
superficie sembrada de 76.000 ha aproximadamente (SIIA, 2015). 
Los registros de producción de grano de avena la ubican como el séptimo cereal 
cosechado en el mundo con cerca de 24 millones de toneladas. Entre los principales 
productores se encuentra la Unión Europea con el 37%, Rusia con el 21% y Canadá 
con el 16%, en tanto la Argentina produce alrededor de medio millón de toneladas de 
grano que equivale al 2% de la producción mundial (FAO, 2013). Este cereal se utiliza 
principalmente para la alimentación del ganado, como planta forrajera y en menor 
medida para alimentación humana. El destino fundamental del cultivo de avena en 
Argentina es como verdeo para pastoreo con una superficie de algo más 1,34 millones 
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de ha (SIIA, 2015), siendo la provincia de Buenos Aires la que cuenta con la mayor 
superficie sembrada (56%), posteriormente La Pampa (15%), Córdoba (13%), y resto 
del país (16%).  
Cebada y avena son los principales cultivos extensivos anuales que se realizan en 
el área de influencia de la EEA INTA Esquel. La región presenta una marcada 
variación en cuanto a precipitaciones, disminuyendo drásticamente desde el oeste hacia 
este. El campo experimental de INTA, ubicado en el valle 16 de octubre (Aldea 
Escolar), presenta una temperatura promedio anual de 10ºC, la ausencia de un período 
libre de heladas, y una precipitación cercana a los 1000 mm anuales concentrada en el 
período otoño-primavera (Amico et al., 2001). La importancia de ambas especies como 
cultivos radica en su amplia adaptabilidad ecológica y en la diversidad de usos que 
poseen. Los establecimientos agropecuarios de la zona se dedican principalmente a la 
producción bovina y ovina, siendo los valles zonas de producción de forraje. Dentro de 
los cereales de invierno, avena es destinada a la producción de grano o heno y cebada a 
la producción de grano como insumo para la producción intensiva a corral de carne 
vacuna (Guitart et al., 2004). Pese a la relevancia de cebada y avena como cultivos, los 
estudios realizados en ambas especies son limitados, sea a nivel nacional o 
internacional, asumiéndose inexactamente su semejanza con trigo. 
Conocer el desarrollo de los cultivos posee un impacto directo sobre la 
implementación de diversas prácticas de manejo (Perry et al., 1987, Ludlow y 
Muchow, 1989). Por ejemplo, el momento de pastoreo de un lote se encuentra asociado 
a su dinámica de macollaje, cuándo aplicar insumos tales como herbicidas puede 
depender del estado ontogénico del cultivo (i.e. desarrollo de los ápices), la definición 
de cuando aplicar un fertilizante nitrogenada se asocia a la demanda del nutriente a lo 
largo del ciclo del cultivo. Por consiguiente, conocer el estado de desarrollo del cultivo 
es una estrategia importante en la producción integrada de los mismos (Peltonen, 
1992). Otro ejemplo de la importancia de predecir el estado de desarrollo se presenta en 
los cultivos doble propósito (pastoreo y grano), en los que resulta vital el conocimiento 
del momento relativo de iniciación del estado reproductivo y elongación del tallo. 
Son escasos los trabajos en la literatura en los que se haya analizado la 
generación del rendimiento en grano en forma comparada entre avena y cebada. Uno de 
los trabajos iniciales corresponde al de Nass et al. (1975), quienes mostraron la 
relevancia de la fecha de siembra y del manejo de enfermedades como estrategia para 
lograr altos rendimiento en avena y en cebada, independientemente de la especie. Para 
Australia, López-Castañeda y Richards (1994) encontraron que floreció más temprano 
que avena (y que trigo), lo cual le posibilitó lograr mayor biomasa total y mayor 
rendimiento por escapar a las sequías terminales propias de los ambientes 
mediterráneos. Resultaron análogos fueron obtenidos para Italia (Francia et al., 2006). 
Peltonen-Sainio et al. (2007) encontraron que en condiciones de alta latitud (Finlandia), 
los aumentos de rendimiento en avena se debieron a un aumento en el número de 
granos por m
2
, mientras que en cebada también se debieron a aumentos en el peso de 
los granos, con una tendencia a presentar avena mayores rendimientos que cebada (pese 
a los mayores índices de cosecha de avena, Peltonen-Sainio et al.; 2008). Pese a la 
relevancia del análisis comparativo entre especies como estrategia para analizar la 
generación del rendimiento, son acotados los estudios sobre el tema. 
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1.2.2. Coordinación entre la aparición de hojas y macollos y su convergencia a 
antesis 
 
La adaptación de un cultivo a una zona es un fenómeno complejo que resulta de 
la acción de un número elevado de caracteres fisiológicos, siendo el ajuste de la 
fenología dentro de la estación uno de los principales aspectos a considerar. La 
aparición de hojas es uno de los principales eventos de desarrollo fenológico que tiene 
lugar en los cultivos de avena y cebada, aspecto que se encuentra regulado por la 
respuesta de la planta al régimen térmico y fotoperiódico del ambiente (Halloran, 
1977). Las hojas aparecen secuencialmente, una a continuación de otra, la punta de una 
hoja aparece aproximadamente en el momento en que la anterior ha terminado su 
expansión. La aparición de las hojas se produce siguiendo dicho proceso, hasta que 
aparece la última hoja, denominada hoja bandera. 
Diversos estudios han demostrado que la tasa de aparición de hojas es constante 
cuantificada en unidades térmicas (hojas ºCd
-1
) (Baker et al., 1980; Kirby et al., 1985; 
Cao y Moss, 1989). Por consiguiente, ante variaciones en la temperatura el tiempo 
transcurrido entre la aparición de una hoja y la siguiente, cuantificado en unidades 
térmicas (filocrono; °Cd hoja
-1
), es constante (para el rango de temperaturas 
comprendidas entre la temperatura base y la temperatura óptima).  
Avena y cebada poseen durante la fase de emergencia a iniciación floral respuesta 
fotoperiódica cuantitativa de día largo, de forma tal que el número de hojas 
desarrolladas en el tallo principal disminuye con aumentos en el fotoperíodo medio al 
que es expuesto el cultivo durante la fase de diferenciación de hojas (Ellis y Russell, 
1984; Sonego et al., 2000). El efecto del fotoperíodo sobre la tasa de aparición foliar no 
es concluyente, mientras algunos trabajos muestran que la cantidad de grados día 
necesarios para la emergencia de una hoja fue menor con fotoperíodos altos (Kirby y 
Ellis, 1980, Baker y Gallagher, 1983, Kirby et al., 1985, Hay y Delecolle, 1989; 
González et al., 2003), otros trabajos no evidenciaron cambios en el filocrono ante 
variaciones en el fotoperíodo (Miralles y Richards, 2000). Por consiguiente, el efecto 
del fotoperíodo determina principalmente la cantidad de hojas diferenciadas mientras 
que la temperatura regula la tasa de aparición de esas hojas (hojas día
-1
). Otros autores, 
en trigo, han registrados cambios en el filocrono de las hojas del vástago principal a lo 
largo del ciclo del cultivo pero sin que esos cambios se hayan podido asociar con un 
número de hoja en particular o estadio del ápice (Stapper y Fischer, 1990; Jamienson et 
al., 1995; Calderini et al., 1996; González et al., 2002). Por ejemplo, Cao y Moss 
(1991) propusieron que el punto de quiebre en los valores de filocrono coincide con la 
formación de doble lomo (alrededor de los 600 ºCd); sin embargo, otros trabajos no 
coinciden con dicho resultado y sin que hayan podido asociar los cambios en filocrono 
con la ontogenia con algún estado del ápice en particular (González et al., 2002). Para 
las condiciones evaluadas en la presente tesis, el filocrono expresado en tiempo térmico 
(hojas ºCd
-1
) fue prácticamente constante a lo largo de la ontogenia para una categoría 
dada de vástago.  
El producto entre el número de hojas y su filocrono determina el momento de 
antesis, dado que, para que esta ocurra, deben aparecer previamente todas las hojas que 
fueron diferenciadas en el ápice. Avena y cebada, al igual que trigo, se caracterizan por 
iniciar el proceso de macollaje a una edad fisiológica de aproximadamente de tres a 
cinco filocronos y continúan apareciendo nuevos macollos hasta un momento cercano 
al comienzo de la encañazón (Evers et al., 2006; Alzueta et al., 2012). Pese a que los 
macollos aparecen en forma escalonada, convergen entre sí y con el vástago principal 
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en el momento en el cual alcanzan antesis (Hay y Kirby, 1991). La convergencia a 
antesis entre los distintos órdenes de vástagos no solo depende de las diferencias entre 
ellos en cantidad de hojas diferenciadas, sino también de las diferencias en la tasa de 
aparición de esas hojas. Numerosos trabajos muestran que cuanto mayor el orden de 
vástago menor su número de hojas, ello explica por qué pese a aparecer los vástagos de 
órdenes mayores tardíamente respecto al vástago principal alcanzan antesis en un 
momento cercano. 
Distintos trabajos evaluaron la aparición de macollos totales y hojas en el vástago 
principal (Casal, 1998; Miralles y Richards, 2000; Alzueta et al., 2012), pero son 
escasos los trabajos en los cuales se hayan analizado las diferencias en número de hojas 
y filocrono entre los distintos órdenes de macollos como factor explicativo de la 
convergencia a antesis entre sí y respecto al vástago principal. Los escasos trabajos 
sobre el tema mostraron, para festuca (Skinner y Nelson, 1994) y trigo (Bos y 
Neuteboom, 1998), que cuanto mayor el orden de vástago, mayor su filocrono. Pese a 
su relevancia, la tasa de aparición de hojas entre los distintos órganos ha sido una 
temática escasamente estudiada en el campo de la ecofisiología. 
 
1.2.3. El proceso de macollaje: la generación de biomasa y determinación del 
rendimiento 
 
El proceso de macollaje no solo determina la fenología del cultivo sino que 
también condiciona la generación de área verde y define por consiguiente la 
intercepción de radiación y acumulación de biomasa por parte del cultivo (Abeledo et 
al., 2004; Alzueta et al., 2012). Iniciada la aparición de los primeros macollos, se 
mantiene su aparición hasta un momento dado en el que se alcanza el máximo número 
de macollos. Los macollos que crecen desde el vástago principal son llamados macollos 
primarios, y los que crecen a partir de estos, son macollos secundarios, y así 
sucesivamente pueden los macollos caracterizarse en terciarios, cuaternarios, etc. 
(Kirby y Riggs, 1978). Esos macollos persisten por un tiempo dado y comienzan luego 
a morir, en orden inverso al que aparecieron, hasta el momento en el que se alcanza el 
número final de macollos (equivalente al número final de panojas de avena o espigas de 
cebada a madurez). Una gran proporción de los macollos aparecidos no alcanzan el 
estado de vástagos fértiles y mueren (Berry et al., 2003; Alzueta et al., 2012). La 
dinámica del macollaje regula la intercepción de la radiación y en estados avanzados 
del ciclo del cultivo interviene en removilización de recursos internos dentro de la 
planta. Sin embargo, no todo el carbono proveniente de los macollos que senescen es 
translocado hacia los vástagos fértiles, de forma tal que una proporción de esa biomasa 
generada no implica ganancia directa de rendimiento (Thorne y Wood, 1988; Berry et 
al., 2003). 
El comienzo de la elongación del tallo determina el inicio de la senescencia de los 
macollos (Alzueta et al., 2012), el cual es un proceso natural en el desarrollo de los 
cereales. Evers et al. (2006) concluyeron que, en trigo, el momento de mayor número 
de macollos resultó con similar radiación interceptada y relación rojo: rojo lejano 
(R:RL), independientemente de la densidad poblacional. Sin embargo, Alzueta et al. 
(2012) indicaron que no hubo una relación directa entre el inicio de la mortandad de 
macollos y la eficiencia de radiación interceptada al momento de máximo número de 
macollos. La relación entre la dinámica de macollaje y la radiación interceptada es uno 
de los aspectos adicionales a ser abordados en la presente tesis. 
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En la mayoría de las condiciones de cultivo de los cereales de invierno en el 
mundo, la dinámica de generación y mortandad de macollos establece, posiblemente, el 
proceso más importante en la determinación del rendimiento. Esto lo demuestran varios 
estudios en cebada (García del Moral et al., 1984, García del Moral y García del 
Moral,1995; Dofing y Knight, 1992). La proporción de macollos que senescen sin 
contribuir al rendimiento en grano varía con el cultivar (Thorne, 1962; Kirby y Riggs, 
1978) y con las condiciones ambientales, dándose que con incrementos en la 
disponibilidad de recursos disminuye la mortandad de macollos (Alzueta et al., 2012). 
Asimismo, Davidson y Chevalier (1990) detectaron que el momento en que emergen 
los macollos afecta la supervivencia de los mismos, siendo más propensos a una 
senescencia prematura los que emergieron más tardíamente.  
Existen varios modelos simples para expresar el rendimiento, por ejemplo, 
durante mucho tiempo se ha propuesto que el rendimiento de trigo puede ser analizado 
en función de sus componentes numéricos: (i) espigas por m
2
, (ii) granos por espigas y 
(iii) peso de los granos (Engledow y Wadham, 1923). Estudios posteriores 
determinaron que en trigo se explica el rendimiento principalmente por el número de 
granos establecidos por espiga (Fischer, 1983; Slafer et al., 1994), mientras que en 
cebada de dos hileras se manifiesta esencialmente por variaciones en el número de 
espigas establecidas por metro cuadrado (Abeledo et al., 2003; Arisnabarreta y 
Miralles, 2004). A diferencia del número de granos, el peso final de los granos se 
define en una etapa acotada del ciclo del cultivo, comprendida desde floración hasta 
madurez fisiológica. El peso de los granos depende principalmente de la cantidad de 
asimilados disponibles (sea por fotosíntesis actual o removilización), para ser 
transportados hacia la espiga durante su formación. El peso del grano está determinado 
por la tasa de acumulación de materia seca y la duración del período de llenado del 
grano, siendo la primera la que mejor explica el peso final alcanzado por el grano 
(Simmons et al., 1982). El crecimiento de los granos depende por lo tanto de los 
fotoasimilados provistos por la fotosíntesis actual entre floración y madurez, y en caso 
que estos no sean suficientes, el cultivo puede removilizar las reservas acumuladas en 
tallos (Austin et al., 1980; Schnyder, 1993). Para el caso de la cebada cervecera, el peso 
de los granos es un componente importante, ya que por razones industriales requiere un 
calibre mínimo para ser procesada y así poder lograr un malteado de calidad. 
 
1.2.4. El rol de la disponibilidad de N como condicionante de la producción de 
macollos en avena y cebada 
 
Uno de los principales factores que afectan la aparición y supervivencia de los 
macollos en gramíneas es la disponibilidad de nutrientes (Davies, 1971). Las 
deficiencias de nitrógeno limitan notoriamente el macollaje en cebada (Baethgen et al., 
1995). Asimismo, Prystupa et al. (2004) observaron en cebada que al incrementar la 
disponibilidad de nitrógeno aumentó la tasa de aparición de macollos, generando por lo 
tanto un mayor número máximo de macollos por planta, con lo cual se modificó la 
coordinación entre la aparición de macollos y hojas. Longnecker et al. (1993), en trigo, 
detectaron que bajos niveles de nitrógeno restringieron el crecimiento de los macollos, 
además afectó la coordinación de aparición de hojas y macollos ya que la restricción 
nitrogenada tuvo menor efecto sobre el número final de hojas. Por otra parte, 
Salvagiotti y Miralles (2007), trabajando en trigo, observaron que el agregado de azufre 
incrementó la tasa de aparición de macollos, especialmente bajo condiciones no 
limitantes de nitrógeno, evidenciando una fuerte interacción entre nitrógeno y azufre. 
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Varias publicaciones han demostrado que el rendimiento de cebada ha sido 
significativamente aumentado por la fertilización nitrogenada (Michiels y Degenhart,  
2004; Lázzari et al., 2005; Landriscini et al., 2010; Fontanetto et al., 2011). Ross et al. 
(2011) concluyeron que el rendimiento de cebada fue incrementado por la fertilización 
nitrogenada, pero la respuesta difirió entre años y sitios evaluados. La profundidad de 
suelo, que afecta el nivel de reserva de agua a la siembra, fue otro factor de importancia 
definiendo el nivel de producción. Posteriormente, Prystupa et al. (2016) del mismo 
modo, analizando varias series de trabajos y temporadas en la provincia de Buenos 
Aires, concluyeron que la respuesta del rendimiento a la fertilización nitrogenada está 
condicionada por la disponibilidad hídrica, en tanto que las fertilizaciones iniciales 
aumentaron los rindes en la mayoría de los ensayos, mientras que las realizadas al 
momento de espigazón no los afectaron significativamente. 
En otro trabajo, Rodríguez et al. (1999) determinaron que deficiencias en fósforo 
limitaron el rendimiento en trigo, al afectar el número de espigas m
-2
 debido a una 
menor emergencia de macollos. Prystupa y Ferraris (2011), igualmente, demostraron 
que la acumulación de fósforo afectó la cantidad de macollos formados, y por ende el 
número de espigas, factores estrechamente asociados al número de granos y el 
rendimiento. 
Dentro de esta tesis se analiza en forma comparada el proceso de aparición de 
hojas y macollos en avena y cebada cervecera, centrando el estudio en el análisis de las 
diferencias en acumulación de biomasa y de rendimiento que posee cada cultivo en 
condiciones ambientales contrastantes de fechas de siembra y disponibilidad 
nitrogenada como variables moduladoras del proceso de macollaje. Estos aspectos 
tienen gran relevancia ya que no hay estudios sobre el tema realizados bajo condiciones 
de campo en forma comparada entre avena y cebada. 
 
1.3. OBJETIVOS 
 
El objetivo general dela presente tesis fue evaluar el proceso de aparición de 
hojas y macollos en avena y cebada cervecera como condicionante del desarrollo y de 
la productividad del cultivo. 
 
1.3.1. Objetivos específicos  
 
Analizar comparativamente en cultivos de avena y cebada expuestos a 
condiciones ambientales contrastantes, cambios: 
1.3.1.1. En la dinámica de macollaje, caracterizando la aparición y mortandad de 
los diferentes órdenes de macollos a lo largo del ciclo del cultivo. 
1.3.1.2. En la tasa de aparición de hojas en el vástago principal y entre órdenes de 
macollos. 
1.3.1.3. En el rendimiento, considerado en términos de crecimiento 
(establecimiento de biomasa total en función de la eficiencia de intercepción de 
radiación, partición de biomasa entre órdenes de macollos y órganos) y de sus 
componentes numéricos. 
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1.4. HIPÓTESIS 
 
i) El filocrono no presenta diferencias significativas entre el vástago principal y 
los macollos (i.e. el tiempo a aparición de la última hoja entre el vástago principal y 
los distintos órdenes de macollos depende del número de hojas pero sin cambios 
significativos en la tasa de aparición de hojas). 
ii) En avena y cebada los vástagos principales son los que generan la mayor 
parte del área foliar del cultivo y por lo tanto dominan la captación de radiación por 
parte del cultivo.  
iii) El rendimiento logrado para ambos cultivos, independientemente de la 
condición ambiental, depende positivamente del número de granos logrado por unidad 
de superficie, pero con una reducción en el peso de los granos cuanto mayor es la 
proporción de granos generados por macollos. 
 
1.5. ESTRUCTURA DE LA TESIS 
 
La presente tesis analiza diferentes aspectos en el proceso de aparición de hojas y 
macollos en avena y cebada cervecera como condicionante del desarrollo y de la 
productividad de ambos cultivos. Para cumplir tal evaluación, se realizaron 
experimentos bajo riego durante dos temporadas, donde se utilizaron un cultivar de 
cebada y avena de amplia difusión entre los productores de la región del noroeste de 
Chubut en distintas fechas de siembra, y por otro lado con dosis de fertilización 
nitrogenada contrastantes. 
La estructura de la tesis ha sido dividida en 6 capítulos. En el Capítulo 1, se 
detalla el alcance del trabajo, la importancia de ambos cultivos a nivel local, nacional y 
mundial, detallando posteriormente las evidencias en la literatura sobre la aparición de 
hojas y macollos, y dela disponibilidad de nitrógeno como condicionante de ambos 
procesos. Finalmente se detallaron los objetivos generales, específicos y las hipótesis a 
evaluar. En el Capítulo 2 se detallan los Materiales y Métodos de los ensayos 
realizados. En el Capítulo 3 se evalúa la dinámica de macollaje exponiendo a los 
cultivos a diferentes fechas de siembra, caracterizando la aparición y mortandad de los 
diferentes órdenes de macollos y la tasa de aparición de hojas de los mismos. En el 
Capítulo 4, se analizaron bajo condiciones contrastantes ambientales (diferentes fechas 
de siembra y disponibilidades de nitrógeno) el rol de los macollos como condicionante 
de la acumulación de biomasa. En el Capítulo 5 se evaluaron los efectos de las fechas 
de siembra y la adición de nitrógeno en el rendimiento a través de los componentes 
numéricos (número de granos por unidad de superficie -NG-, número de espigas por 
unidad de superficie -NE-, número de granos por espiga -NGE- y peso de los granos -
PG-). Finaliza la tesis en el Capítulo 6, en el cual con el objetivo de analizar 
integralmente los contenidos de los capítulos desarrollados anteriormente, se incluye 
una discusión general de los principales resultados obtenidos y consideraciones sobre 
los objetivos e hipótesis de trabajo, finalmente con comentarios y sugerencias para 
futuras líneas de investigación sobre la temática. 
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CAPÍTULO 2: MATERIALES Y MÉTODOS 
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Para llevar a cabo los objetivos propuestos se llevaron a cabo con las especies 
avena y cebada dos grupos de ensayos: (I) ensayos de fechas de siembra, y (II) ensayos 
de variaciones en la disponibilidad de nitrógeno en suelo. Ambos grupos de ensayos se 
realizaron con objeto de exponer a los cultivos a condiciones ambientales contrastantes. 
 
2.1. Ensayo I: fechas de siembra 
 
Se realizó un ensayo en el Campo Experimental de la EEA INTA Esquel (43° 07´ 
S, 71° 32´ O) combinando cuatro fechas de siembra (18/09/12, 10/10/12, 01/11/12, 
21/11/12) y dos cultivares, uno de avena “Carlota INTA” (Avena sativa L.) y otro de 
cebada cervecera “Scarlett” (Hordeum vulgare ssp. distichum L.). El diseño 
experimental fue en bloques completamente al azar con un arreglo factorial (factor 
especie, factor fecha de siembra) con 4 repeticiones. Los tratamientos surgieron de la 
combinación de un cultivar de cebada y avena con las distintas fechas de siembra. 
Previo a sembrar se roturó el suelo mediante motocultivador, precedentemente se 
había pulverizado para el control de malezas presentes con herbicida total (glifosato) a 
razón de 3 l ha
-1
. La siembra se realizó a mano y luego de la emergencia se ralearon 
plantas, para lograr una densidad final de emergencia de 250 pl m
-2
 en todas las fechas 
de siembra, con un distanciamiento entre hileras de 0,15 m. Cada parcela consistió de 
un tamaño de 2,5 x 4,0 m. Se realizó previo a la siembra un análisis de suelo, para 
posteriormente ajustar la dosis del fertilizante nitrogenado y/o fosforado. A partir de 
dicho análisis, se fertilizó a la siembra a razón de 30 kg ha
-1
 de P y 27 kg N ha
-1
, 
posteriormente a emergencia 50 kg N ha
-1
 y al macollaje 50 kg N ha
-1
. Se utilizó riego 
por goteo, con una frecuencia diaria de riego, manteniendo el suelo cercano a capacidad 
de campo, con aproximadamente 6 mm día
-1
 durante el período de máximo 
requerimiento hídrico. Durante el ciclo del cultivo, el control de malezas se realizó con 
metsulfuron-metil 7 g ha
-1
 + 0,10 l ha
-1
 dicamba aplicado en estado de 4-5 hojas del 
cultivo. Se mantuvo durante todo el ciclo del cultivo el monitoreo de plagas y 
enfermedades, sin necesidad de control químico.  
 
2.2. Ensayo II: respuesta a la disponibilidad nitrogenada 
 
Se realizó un ensayo en el Campo Experimental de la EEA INTA Esquel (43° 07´ 
S, 71° 32´ O) combinando los cultivares de avena “Carlota INTA” y cebada cervecera 
“Scarlett” con dos disponibilidades contrastantes de contenido de nitrógeno en suelo a 
siembra. Previo a la siembra se realizó un muestreo de suelo (hasta 60 cm) y se midió 
contenido de nitratos. Los niveles de N fueron: (i) nivel de N bajo equivalente al N-
NO3
-
 base del suelo (N0, 63 kg N ha
-1
), y (ii) nivel de N alto dado por el agregado a 
emergencia de 50 kg N ha
-1
 y de 50 kg N ha
-1
 al macollaje (N1). En (i) y (ii) se realizó 
una fertilización adicional en presiembra con fósforo a razón de 30 kg P ha
-1
. 
El diseño experimental fue en bloques completamente al azar con un arreglo 
factorial (factor especie, factor disponibilidad de nitrógeno) con 4 repeticiones. Los 
tratamientos surgieron de la combinación de un cultivar de cebada y avena con dos 
niveles de disponibilidad nitrogenada. La siembra se realizó a mano el 01/10/14 con 
una densidad objetivo de 250 pl m
-2
. Cada unidad experimental estuvo conformada por 
8 surcos (distanciados 0,15 cm entre sí) de una longitud de 2,0 m. El ensayo se llevó a 
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cabo sin limitaciones hídricas (riego por goteo) y con control de plagas, malezas y 
enfermedades mediante la aplicación de agroquímicos, tal lo descripto para Ensayo I.  
 
2.3. Datos meteorológicos 
 
2.3.1. Datos meteorológicos históricos 
 
Los datos meteorológicos históricos del campo experimental INTA Trevelin (71º 
33´ O, 43º 07´S, 450 m.s.n.m.) para el período 1970-2010 indican que, a lo largo del 
año, la temperatura media mensual alcanza valores entre 3 °C (julio) y 16 °C (enero y 
febrero), dándose las mayores temperaturas máximas promedios en enero y febrero 
(24°C) y las menores temperaturas mínimas promedios en julio (-1 ºC) (Figura 2.1). 
Las precipitaciones acumuladas mensuales presentan un pico durante los meses de 
mayo a agosto (invierno) y los menores valores en verano (Figura 2.1). El fotoperíodo 
promedio mensual fluctúa entre 10,1 horas y 16,5 horas (Figura 2.1).  
Para contextualizar la condición meteorológica típica de la zona en estudio con 
las condiciones de la zona núcleo de producción del cultivo de cebada en Argentina, se 
procedió a comparar los datos meteorológicos históricos del INTA Trevelin con los del 
INTA Bordenave (63º 01´ O, 37º 50´ S, 212 m.s.n.m., provincia de Buenos Aires), para 
el período 1970-2010. Durante la estación de crecimiento del cultivo (asumiendo una 
estación de crecimiento de julio a diciembre en Bordenave, y de septiembre a febrero 
en Trevelin), la temperatura media es de 12,7 °C en Trevelin contra 13,7 °C en 
Bordenave (Figura 2.1). Las precipitaciones totales anuales son superiores en Trevelin 
(1032 mm) que en Bordenave (672 mm), con valores semejantes durante la estación de 
crecimiento del cultivo en cada sitio (314 mm en Trevelin y 321 mm en Bordenave) 
(Figura 2.1). El fotoperíodo medio durante la estación de crecimiento en cada sitio es 
de 15,1 horas en Trevelin y de 13,4 horas en Bordenave (Figura 2.1). 
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Figura 2.1. Datos históricos mensuales para el período 1970-2010 del campo 
experimental INTA Trevelin (a, c, e) y del INTA Bordenave (b, d, f) para la 
temperatura promedio mensual mínima, media y máxima (a, b), precipitaciones 
acumuladas (c, d), y fotoperíodo (e, f). Elaboración propia en base a 
https://inta.gob.ar/documentos/datos-meteorologicos. 
 
2.3.2. Condición meteorológica durante la ejecución de los ensayos 
 
Durante la ejecución de los ensayos, los datos meteorológicos se registraron por 
medio de una central meteorológica modelo Pegasus (Tecmes) ubicada en 
proximidades del ensayo. A lo largo del ensayo I de fechas de siembra, la característica 
meteorológica más destacada fue la amplia brecha entre la temperatura máxima y la 
temperatura mínima, con una amplitud térmica promedio de 26,8 °C, mientras que la 
amplitud térmica promedio histórica para igual período fue de 14,8 °C. La amplitud 
térmica se debió a variaciones tanto en la temperatura máxima como en la temperatura 
mínima respecto a la condición histórica (Figura 2.2), de forma tal que la temperatura 
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media durante el ensayo de fechas de siembra fue superior en solo 1,6 °C respecto a la 
temperatura media histórica. Durante el ensayo de fechas de siembra las precipitaciones 
fueron inferiores a la media para la zona, con excepción de diciembre 2012 que se 
caracterizó por sus altas lluvias (113 mm en el mes). 
 
 
Figura 2.2. Temperatura mínima, media y máxima (a), y precipitaciones acumuladas 
(b) mensuales para la temporada 2012-2013, correspondiente al Ensayo I (fechas de 
siembra). Las flechas sobre el eje indican las fechas de siembra. 
 
El período en el que se ejecutó el ensayo de disponibilidad de nitrógeno, en la 
campaña 2014/15, se caracterizó por presentar temperaturas medias levemente 
superiores a la media (13,7 ºC) para la zona (12,7 ºC), explicado por las altas 
temperaturas medias mínimas observadas (+ 4,4 ºC) (Figura 2.2) en comparación con el 
promedio histórico. A su vez, las precipitaciones fueron inferiores a la media para el 
sitio (con un total de 251 mm, en comparación con los 314 mm correspondientes al 
promedio histórico del sitio en el período en el que tuvo lugar el crecimiento del 
cultivo). 
 
 
Figura 2.3. Temperatura mínima, media y máxima (a), y precipitaciones acumuladas 
(b) mensuales para la temporada 2014-2015, correspondiente al Ensayo II (respuestas 
a la disponibilidad nitrogenada). La flecha sobre el eje indica la fecha de siembra. 
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2.4. Mediciones y análisis de los datos 
 
Las mediciones realizadas y descripción del análisis de los datos se detallan en la 
sección Materiales y Métodos de los Capítulos 3 a 5 de Resultados.  
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CAPÍTULO 3: FENOLOGÍA, DINÁMICA DE APARICIÓN DE HOJAS Y 
MACOLLOS 
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3.1. INTRODUCCIÓN 
3.1.1. Antecedentes 
 
La fenología estudia la sucesión (secuencia de aparición) de los estados de 
desarrollo de los seres vivos y sus relaciones con las condiciones ambientales tales 
como temperatura y fotoperíodo (De Fina y Ravelo, 1979). Las observaciones 
fenológicas en la agricultura proporcionan información básica para los productores, ya 
que ayuda a la toma de decisiones de manejo del cultivo, tales como la siembra, 
fertilización, riego, control de malezas y aplicación de herbicidas o insecticidas 
(Shaykewich, 1995). Existen sistemas de escalas numéricas creados para describir el 
desarrollo de los cereales de grano pequeño, tales como cebada (Jackson y Williams, 
2006; Anderson et al., 2008). Las escalas fenológicas más comúnmente usadas son la 
de Zadoks et al. (1974), Feekes (Large, 1954), y Haun (1973). La escala de Haun se 
basa principalmente en la dinámica de aparición de hojas, en la cual la longitud de cada 
hoja emergida es expresada como una fracción de la hoja anterior (Jackson y Williams, 
2006; Anderson et al., 2008).  
Los ciclos de avena y cebada pueden dividirse en tres grandes etapas: (i) 
vegetativa, (ii) reproductiva y (iii) llenado de granos (Figura 3.1.): 
 
 
Figura 3. 1. Esquema del ciclo ontogénico del cultivo de cebada (adaptado de Slafer y 
Rawson, 1994). Si=siembra, Em=emergencia, IF=iniciación floral, MNP=máximo 
número de primordios de espiguillas, HB=hoja bandera, At=antesis, Esp=espigazón, 
iLl=inicio llenado de granos, MF=madurez fisiológica, Cos=cosecha. 
 
La duración de las distintas etapas fenológicas de los cultivos de cebada y avena 
está reguladas por 3 factores determinantes: i) la temperatura, ii) el fotoperíodo (o 
duración del día) y iii) la vernalización (requerimientos de horas de frío). De los 3 
factores citados, la temperatura es un factor universal que afecta la duración en días de 
todas las etapas fenológicas del cultivo desde la emergencia hasta la madurez 
fisiológica. Temperaturas más altas (dentro del rango comprendido entre la temperatura 
base y la temperatura óptima; Trudgill et al., 2005) aceleran la tasa de desarrollo del 
cultivo y ocasionan una floración más temprana contrastada con la ocurrencia de 
Si Em Esp MFAt CosIF iLlMNP
Etapa
vegetativa
Etapa
reproductiva
Etapa de llenado
de los granos
HB
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temperaturas más bajas en el mismo período (para materiales sin requerimientos de 
vernalización). La duración del ciclo, y de las subetapas que lo componen, de cebada y 
avena puede analizarse en días. Y, dada la relevancia de la temperatura como factor 
regulador del desarrollo, un método extendido para estimar o predecir el desarrollo de 
los cultivos es el sistema de grados día (Bauer et al., 1984; Shaykewich, 1995), 
expresándose el avance del tiempo en unidades de tiempo térmico (ºCd) de acuerdo a: 
TT (ºCd) = (Tm – Tb) x D                                                                                      Ec. 1 
Donde TT es el tiempo térmico (ºCd) de la etapa bajo análisis, Tm la temperatura media 
diaria, Tb la temperatura base (0 ºC; Cao y Moss, 1989) y D la duración de la etapa.  
La adaptación de un cultivo a una zona es un fenómeno complejo que resulta de 
la acción de un número elevado de caracteres fisiológicos, siendo el ajuste de la 
fenología dentro de la estación uno de los principales aspectos a considerar. Avena y 
cebada poseen durante la fase de emergencia a iniciación floral respuesta fotoperiódica 
cuantitativa de día largo, de forma tal que el número de hojas desarrollado en el tallo 
principal disminuye con aumentos en el fotoperíodo medio al que es expuesto el cultivo 
(Ellis y Russell, 1984; Sonego et al., 2000). Hasta iniciación floral el ápice diferencia 
hojas a intervalo de un plastocrono (i.e. tiempo térmico entre la aparición de un 
primordio foliar y el siguiente). Queda así en iniciación floral definido el número final 
de hojas del vástago principal. 
Desde la emergencia de los cultivos, éstos emiten hojas a una determinada tasa de 
aparición de hojas, cuya inversa es denominada filocrono (período en tiempo térmico 
entre la aparición de una hoja y la siguiente). El tiempo desde emergencia a antesis de 
un vástago depende del momento de emergencia de dicho vástago, su número final de 
hojas y el filocrono de esas hojas. Avena y cebada, al igual que trigo, se caracterizan 
por iniciar el proceso de macollaje a una edad fisiológica de aproximadamente de tres a 
cinco filocronos y continúan apareciendo nuevos macollos hasta un momento cercano 
al comienzo de la encañazón (Evers et al., 2006; Alzueta et al., 2012). El proceso de 
macollaje comienza con la aparición de la primera hoja del primer macollo desde la 
yema de la hoja más vieja (primera hoja emergida) del vástago principal. En 
condiciones sin limitaciones marcadas bióticas y/o abióticas ello ocurre cuando el 
cultivo presenta tres o cuatro hojas. Cada hoja del vástago principal y, a su vez, cada 
hoja de macollo tiene la capacidad de generar un nuevo macollo. Los macollos 
provenientes de yemas de hojas del vástago principal se denominan macollos 
primarios, mientras que los macollos provenientes de hojas de un macollo primario se 
conocen como macollos secundarios, y estos pueden producir macollos terciarios, y así 
sucesivamente, etc.  
Tanto avena como cebada poseen una capacidad teórica de generar macollos de 
forma exponencial (serie de Fibonacci). Sin embargo, se alcanza un momento dado a 
partir del cual la aparición de macollos concluye y luego una proporción variable de los 
macollos aparecidos mueren. En general, el inicio de crecimiento del tallo, que se 
denomina encañazón, desencadena el comienzo de la mortandad de macollos. La 
mortandad de macollos finaliza cuando se alcanza la espigazón (Davidson et al., 1990; 
Sparkes et al., 2006; Borràs-Gelonch et al., 2012). Existen al menos dos mecanismos 
conocidos que generan la interrupción de aparición de los macollos en condiciones 
potenciales de crecimiento (i.e. cultivo creciendo sin limitaciones hídrico-nutricionales 
ni presencia de adversidades bióticas): a) cambio de partición de los asimilados hacia 
los tallos en crecimiento, y b) modificaciones en la calidad de luz asociadas a la 
relación R:RL ya que el sombreo de los macollos en crecimiento reduce la relación 
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R:RL inhibiendo la aparición de nuevos macollos desde las yemas basales de los tallos. 
Evers et al. (2006), trabajando con trigo, registraron que el fin de la aparición de 
macollos sucedió cuando la eficiencia de radiación interceptada por la canopia excedió 
un umbral (40 %- 45 %) y la relación R:RL descendió debajo de 0,35- 0,40. La 
mortandad de macollos está asociada a procesos de competencia por fotoasimilados 
entre y dentro de las plantas, y ocurre aún en condiciones potenciales de crecimiento. 
La muerte de los macollos podría ser causada por una redirección de fotoasimilados 
desde los macollos jóvenes hacia los entrenudos de los vástagos principales y ápices en 
desarrollo (Bingham, 1972). La misma es inversa al orden de aparición, por lo cual, los 
macollos que sobreviven son aquellos que aparecieron primero. 
Cada macollo está compuesto por una serie de fitómeros, y cada fitómero está 
formado por un nudo y sus derivaciones, lámina foliar, vaina foliar, yema axilar, y en 
algunos casos raíces (Wilhelm y McMaster, 1995). En trigo, se ha determinado que los 
macollos de distintos órdenes convergen en su fenología al momento de antesis de 
forma tal que los macollos alcanzan antesis en forma sincrónica entre sí y con el 
vástago principal (Hay y Kirby, 1991). Dado que un macollo de un orden superior 
aparece con posterioridad al vástago principal y al macollo de un orden previo, la 
convergencia a antesis entre el vástago principal y los macollos se sustenta en el menor 
número de hojas que presentan los macollos, sin que se encuentre definido si los 
distintos vástagos presentan entre sí distinto valor de filocrono. Son acotados los 
trabajos en los que se ha analizado la dinámica de aparición de hojas del vástago 
principal y de los diferentes órdenes de macollos (Skinner y Nelson, 1994; Bos y 
Neuteboom, 1998). 
La dinámica de aparición de macollos posee una estrecha relación con la 
dinámica de aparición de hojas del vástago del cual proceden, determinándose que 
aparecido el primer macollo, el segundo macollo aparece siguiendo el intervalo de 
aparición entre una hoja y la siguiente (Hay y Kirby, 1991; Abeledo et al., 2004; 
Salvagiotti y Miralles, 2007; Alzueta et al., 2012). La determinación de la sincronía 
entre la aparición de hojas y macollos ha sido determinada considerando la dinámica de 
hojas en el vástago principal y la aparición de macollos totales por planta, sin 
discriminar entre categorías de macollos ni considerar la dinámica de aparición de hojas 
entre distintos macollos. Son también reducidos los trabajos comparativos entre 
especies en lo que ha dinámica foliar y de macollos se refiere (Kirby et al., 1985; 
Miralles y Richards, 2000). Aspectos referidos a la dinámica de macollaje y de 
aparición de hojas en el vástago principal y entre órdenes de macollos en avena y 
cebada son abordados en este capítulo. 
3.2. MATERIALES Y MÉTODOS 
3.2.1. Sitio de estudio, tratamiento y diseño experimental 
 
El sitio de estudio, tratamientos y diseño experimental corresponde al descripto 
como Ensayo I de fechas de siembras en el Capítulo 2 (sección 2.1 y 2.3). 
 
3.2.2. Mediciones 
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1. Fenología: se registraron las fechas de ocurrencia de los diferentes momentos 
fenológicos durante el ciclo del cultivo, desde emergencia (50 % de plantas emergidas) 
hasta madurez. Los eventos fenológicos identificados fueron: emergencia, inicio de 
macollaje, y antesis de acuerdo con la escala de Zadoks et al. (1974). La antesis (i.e. 
liberación del polen de las anteras sobre el estigma del ovario) en cebada se produce 
cuando la espiga se encuentra dentro de la vaina de la hoja bandera y fue determinada 
como el momento en el que las aristas se encontraban 3-5 cm por encima de la hoja 
bandera (Fernández Gómez y Wilson, 2012). La duración del tiempo transcurrido entre 
dos estados fenológicos dados fue cuantificada en días y en unidades de tiempo 
térmico, el cual se calculó de acuerdo a Ec. 1. Tanto el tiempo en días como en 
unidades térmicas se contabilizó desde la emergencia del cultivo. 
2. Aparición de hojas y macollos: se marcaron 2 plantas por parcela en donde se 
realizaron mediciones de (i) aparición de hojas en el vástago principal y en los 
macollos, mediante la escala de Haun (Haun, 1973), y (ii) de macollos totales por 
planta y discriminando entre órdenes de macollos. Las mediciones se realizaron dos a 
tres veces por semana desde la emergencia del cultivo hasta la aparición de la espiga en 
cebada o de la panoja en avena, y desde aparición de la espiga o panoja y hasta 
madurez una vez por semana. Las distintas categorías de macollos se identificaron 
mediante dos dígitos (M x.y), donde el primer dígito se identificó con números 
romanos y correspondió al orden de aparición (x) del macollo de la categoría mientras 
que el segundo dígito (y) correspondió al número de macollo aparecido dentro de ese 
orden; por ejemplo, el primer macollo primario aparecido se identificó como M I.1 y el 
segundo macollo primario como M I.2, mientras que el primer macollo secundario se 
identificó como M II.1 y el segundo macollo secundario como M II.2; por otro lado, el 
primer macollo terciario se identificó como M III.1 y así sucesivamente con los 
diferentes macollos. Macollos aparecidos del coleoptile se identificaron como M c.y. 
Se procedió luego a caracterizar la dinámica de aparición de hojas y la dinámica 
de macollaje mediante métodos de optimización (Motulsky y Christopoulos, 2003). La 
aparición de hojas en el vástago principal y en los distintos macollos se caracterizó 
siguiendo una función lineal: 
NH = a + b T                                                                                                        Ec. 2 
Donde NH es el número de hojas, a la ordenada al origen, b representa la tasa de 
aparición de hojas (hojas día
-1
 o hojas °Cd
-1
, según corresponda) y T el tiempo 
cuantificado en días o unidades térmicas (ºCd) desde la emergencia del cultivo. El 
filocrono (ºCd hoja
-1
) fue calculado como la inversa de la tasa de aparición de hojas en 
unidades térmicas (Figura 3.2.). 
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Figura 3.2. Esquema de la relación entre el número de hojas y el tiempo térmico desde 
la emergencia del cultivo. Se detallan los principales parámetros cuantificados al 
realizar un ajuste utilizando Ec. 2. 
 
La dinámica de macollaje, tanto para el número total de macollos por planta 
como para los distintos órdenes de macollos (macollos primarios, secundarios, etc.), se 
caracterizó siguiendo una función tetra-lineal (Figura 2.3): 
NM = a + b TT (TT ≤ c) + b c (TT>c) + e (TT - d) (TT ≥ d) + e (f - TT) (TT ≥ f)   
Ec. 3 
donde NM es el número de macollos por planta (mac pl
-1
), a la ordenada al origen, b 
representa la tasa de aparición de macollos por planta (TAM, mac pl
-1
 ºCd
-1
), c el 
momento en el que se alcanza el máximo número de macollos (ºCd), d el momento en 
el que comienza la muerte de macollos (ºCd), e la tasa de mortandad de macollos 
(TMM, mac pl
-1
 ºCd
-1
), f el momento en el que cesa la muerte de macollos (ºCd) y 
queda establecido el número final de macollos por planta, y TT el tiempo térmico desde 
la emergencia del cultivo (ºCd). La supervivencia de macollos se calculó como el 
cociente porcentual entre el número final de macollos (NFM) y el número máximo de 
macollos (NMM). 
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Figura 3.3. Esquema de la relación entre el número de macollos por planta y el tiempo 
térmico desde la emergencia del cultivo. Se detallan los principales parámetros 
cuantificados al realizar un ajuste utilizando Ec. 3. 
 
3. Sincronía entre la aparición de macollos y de hojas: la sincronía entre la 
aparición de macollos y de hojas se cuantificó relacionando la dinámica de aparición de 
macollos totales y de hojas en el vástago principal (Figura 3.4): 
NM = a + b NH (NH ≤ c) + b c (NH > c)                                                              Ec. 4 
donde: NM es el número de macollos totales por planta (mac pl
-1
), a la ordenada al 
origen, b representa la sincronía entre la aparición de un orden de macollos dado y la 
aparición de las hojas en la vástago de orden anterior (macollos hoja
-1
), c el número de 
hoja en el que se alcanzó el máximo número de macollos y NH el número de hojas. Los 
ajustes se realizaron considerando sólo aquellos macollos aparecidos hasta el momento 
en el que se alcanzó el máximo número de macollos (punto “c” de Ec. 3). 
 
 
 
Figura 3.4. Esquema de la relación entre el número de macollos por planta y el 
número de hojas. Se detallan los principales parámetros cuantificados al realizar un 
ajuste utilizando Ec. 4. 
 
4. Desarrollo del ápice: desde emergencia y hasta inicio de encañazón se 
muestrearon tres plantas por parcela dos veces por semana. Las plantas se colocaron en 
alcohol 70% para su conservación y fueron observadas posteriormente bajo lupa (Leica 
S4E). El valor de plastocrono (ºCd primordio
-1
) se estimó como la inversa de la 
pendiente de la dinámica de diferenciación de primordios foliares en función del 
tiempo térmico desde emergencia utilizando Ec. 2. 
5. Análisis estadístico: Las diferencias estadísticas para las variables analizadas 
entre los tratamientos fueron testeadas mediante un análisis de varianza estándar para el 
diseño estadístico utilizado (factorial en DBCA), considerando los factores simples y 
con sus interacciones. Cuando el análisis de varianza resultó con diferencias 
significativas, los valores medios de cada tratamiento fueron comparados mediante el 
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test de Tukey en un nivel de significancia de α< 0,05. Para el análisis estadístico se 
utilizó el paquete estadístico Infostat (Di Rienzo et al., 2011). 
3.3. RESULTADOS 
3.3.1. Dinámica de macollos 
 
En avena y en cebada la dinámica de macollos, independientemente de la fecha 
de siembra, presentó cuatro etapas: (i) una etapa inicial caracterizada por la aparición 
de macollos, (ii) una segunda etapa en la que se alcanzó el máximo número de 
macollos, hasta que (iii) una proporción de esos macollos comenzaron a morir y quedó 
definido (iv) el número final de macollos (Figura 3.5, Figura 3.6). Sin embargo, las 
variables que definieron dicha dinámica de macollaje presentaron marcadas diferencias 
de magnitud entre las especies, siendo superior en cebada que en avena tanto la tasa de 
aparición de macollos (p≤ 0,001) como el NFM (p≤ 0,001) (6,3 mac pl-1 en cebada y 
2,2 mac pl
-1
 en avena, promedio de las fechas de siembra; Cuadro 3.1). Además, se 
evidenciaron diferencias en el momento que comenzó la mortandad de los macollos, 
registrándose en cebada 125 ºCd más tardíamente que en avena, por lo cual el cultivo 
de cebada produjo macollos por un período mayor. El momento donde finalizó la 
muerte de los macollos fue a los 773 vs 646 ºCd en cebada y avena respectivamente. Se 
presentaron diferencias significativas entre especies (p≤ 0,001) en el número de 
macollos, ya sea el número máximo como el número final alcanzado, siendo 
aproximadamente tres veces superior en cebada. Asimismo la supervivencia de los 
macollos en cebada fue superior al 200% respecto a avena (Cuadro 3.1). 
 
 
Figura 3.5. Número de macollos por planta en avena en función del tiempo térmico 
desde emergencia en la primera (a), segunda (b), tercera (c) y cuarta (d) fecha de 
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siembra (S1 a S4). MT: macollos totales, Mc: macollos del coleoptile, M I: macollos 
primarios, M II: macollos secundarios, M III: macollos terciarios. Las líneas llenas 
indican el ajuste de regresión utilizando Ec. 3. En todos los casos los ajustes de 
regresión fueron p≤ 0,001. Las barras representan un error estándar de la media 
(EEM). 
 
Figura 3.6. Número de macollos por planta en cebada en función del tiempo térmico 
desde emergencia en la primera (a), segunda (b), tercera (c) y cuarta (d)  fecha de 
siembra (S1 a S4). MT: macollos totales, Mc: macollos del coleoptile, M I: macollos 
primarios, M II: macollos secundarios, M III: macollos terciarios.  Las líneas llenas 
indican el ajuste de regresión utilizando Ec. 3. En todos los casos los ajustes de 
regresión fueron p≤ 0,001. Las barras representan un EEM. 
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Cuadro 3.1. Tasa de aparición de macollos (TAM, 10
-2
mac pl
-1
 ºCd
-1), “c” momento 
en el cual se alcanzó el máximo número de macollos (ºCd), “d” momento de comienzo 
de la mortandad de macollos (Cdº), duración del máximo número de macollos 
(DMNM, ºCd), tasa de mortandad de macollos (TMM,10
-2
mac pl
-1
 ºCd
-1), “f” momento 
en el cual finalizó la mortandad de macollos (ºCd), número máximo de macollos (NMM 
mac pl
-1
), número final de macollos por planta (NFM, mac pl
-1
), y supervivencia de 
macollos (Sup, %), en avena (Av) y cebada (Cb) considerando cada una de las 4 fechas 
de siembra (S). Al pie se detalla el resultado del análisis de varianza para los factores 
especie (E), fecha de siembra (S) y sus interacciones. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, 
p≤ 0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y 
columna, letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (test de 
Tukey, p≤ 0,05). 
 
 TAM c    D DMNM TMM f NMM NFM Sup 
Av 2,13 a 397 a 465 a 68 a -3,31 a 646 a 6,6 a 2,2 a 33 a 
Cb 2,96 b 405 a 590 b 185 b -3,20 a 773 b 9,1 b 6,3 b 69 b 
          
S1 2,42 ab 413 b 566 a 153 a -3,71 a 742 a 8,1 ab 4,4 ab 50 a 
S2 2,65 bc 402 ab 519 a 116 a -2,34 a 710 a 8,8 b 5,2 b 56 b 
S3 2,14 a 412 b 499 a 87 a -2,74 a 679 a 7,2 a 3,8 a 49 a 
S4 2,96 c 374 a 525 a 150 a -4,23 a 706 a 7,4 a 3,8 a 49 a 
          
E *** ns *** *** ns *** *** *** *** 
S ** * ns ns ns ns ** ** ns 
E*S ns ns ns ns ns ns ns * ns 
 
El análisis de la dinámica de macollaje para los distintos órdenes de macollos se 
realizó por especie debido a la existencia diferencial de diferentes órdenes de macollos 
en avena y en cebada. Considerando para cada especie, observamos en el caso de avena 
que la TAM presentó diferencias (p≤ 0,001) entre los distintos órdenes de macollos 
(Cuadro 3.2), siendo los primarios los que aparecieron más rápidamente. Por otro lado, 
el momento en el que se alcanzó el número máximo de macollos fue significativamente 
más rápido en los primarios (345 ºCd) que en las restantes categorías, además de 
mantenerse por más tiempo (185 ºCd). El número máximo de macollos formados fue 
superior en los primarios (p≤ 0,001), alcanzando una considerable producción y 
contribución de macollos al final del ciclo del cultivo con un 55% de supervivencia. 
Las restantes categorías no alcanzaron a llegar al final del ciclo del cultivo (Figura 3.6).  
 
Cuadro 3.2. Tasa de aparición de macollos (TAM, 10
-2
 mac pl
-1
 ºCd
-1), “c” momento 
en el cual llega se alcanzó el máximo número de macollos (ºCd), “d” momento de 
comienzo de la mortandad de macollos (Cdº), duración del máximo número de 
macollos (ºCd), tasa de mortandad de macollos (TMM, 10
-2
 mac pl
-1
 ºCd
-1), “f” 
momento en el que finalizó la mortandad de macollos (ºCd), número máximo de 
macollos (NMM, mac pl
-1
), número final de macollos por planta (NFM, mac pl
-1
), y 
supervivencia de macollos (Sup, %), considerando las 4 fechas de siembra y las 
distintas categorías de vástagos (M I: macollos primarios; M II: macollos secundarios; 
M III: macollos terciarios y M IV: macollos cuaternarios) para avena (Av). Al pie se 
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detalla el resultado del análisis de varianza para los factores categoría de vástago (C), 
fecha de siembra (S), y sus interacciones. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 
0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y columna, 
letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (test de Tukey, p≤ 
0,05). 
Av TAM  c d DMNM    TMM      f  NMM   NFM Sup. 
M I 1,45 c 345 a 530 a 185 b -1,87 ab 661 a 3,9 c 2,2 b 55 b 
M II 0,66 b 427 b  503 a 76 a -2,50 a 595 a 2,1 b 0,1 a 3 a 
M III 0,42 ab 454 b 512 a 58 a -1,87 ab 575 a 1,1 a 0 a 0 a 
M IV 0,28 a 463 b 547 a 84 a -1,49 b 615 a 1,0 a 0 a 0 a 
          
S1 0,72 a 414 a 556 b 142 b -1,97 a 646 b 1,9 a 0,5 a 14 a 
S2 0,83 a 409 a 533 b 124 ab -2,26 a 613 ab 2,5 b 0,9 a 22 a 
S3 0,72 a 431 a 512 ab 81 ab -2,16 a 615 ab 2,3 ab 0,7 a 18 a 
S4 0,97 a 397 a 457 a 60 a -1,78 a 557 a 2,3 ab 0,7 a 18 a 
          
C *** *** ns *** * ns *** *** *** 
S ns ns ** * ns * *** ns ns 
C*S ns ** ns * ns ns ns ns ns 
 
La dinámica de macollos en cebada se manifestó diferente en relación a avena, 
presentando las categorías de los macollos diferencias significativas (p≤ 0,001) en los 
momentos que alcanzaron el máximo número de macollos (Cuadro 3.3). Al igual que 
avena, no existieron diferencias estadísticas (p> 0,10) entre los órdenes de los macollos 
para el comienzo de la mortalidad de los mismos. La duración del número máximo de 
macollos fue mayor en los primarios (p≤ 0,001), como en el caso de la avena. Otra 
variable evaluada fue la tasa de mortalidad de macollos, siendo notorio la baja 
mortandad en los macollos primarios en relación al resto de los macollos. No existieron 
diferencias entre categorías de macollos en el período de finalización de la muerte de 
macollos (p> 0,10). Es de destacar las diferencias en el número máximo de macollos 
primarios (3,8 mac pl
-1
), y la gran cantidad de los mismos que alcanzaron ser fértiles al 
final del cultivo con un 98% de supervivencia. No existieron diferencias de 
supervivencia entre los secundarios y terciarios con aproximadamente un 50% de 
mortandad, en contraste con avena en donde la mayoría no sobrevivieron. 
 
Cuadro 3.3. Tasa de aparición de macollos (TAM, 10
-2
 mac pl
-1
 ºCd
-1), “c” momento 
en el cual se alcanzó el máximo número de macollos (ºCd), “d” momento de comienzo 
de la mortandad de macollos (ºCd), duración del máximo número de macollos 
(DMNM, ºCd), tasa de mortandad de macollos (TMM, 10
-2
 mac pl
-1
 ºCd
-1), “f” 
momento en el que finalizó la mortandad de macollos (ºCd), número máximo de 
macollos (NMM mac pl
-1
), número final de macollos por planta (NFM, mac pl
-1
), y 
supervivencia de macollos (Sup, %), considerando las 4 fechas de siembra y las 
distintas categorías de vástagos (M I: macollos primarios; M II: macollos secundarios; 
M III: macollos terciarios y M IV: macollos cuaternarios) para cebada (Cb). Al pie se 
detalla el resultado del análisis de varianza para los factores categoría de vástago (C), 
fecha de siembra (S), y sus interacciones. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 
0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y columna, 
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letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (test de Tukey, p≤ 
0,05). 
Cb TAM  c d DMNM TMM  f NMM NFM Sup. 
M I 2 d 274 a 640 a 366 c -0,09 b 721 a 3,78 d 3,72 d 98 c 
M II 0,98 c 431 b 639 a 208 b -2,07 a 751 a 2,97 c 1,63 c 54 b 
M III 0,53 b 465 b 633 a 167 b -1,42 a 720 a 1,71 b 0,89 b 51 b 
M IV 0,3 ab 512 c 639 a 127 b -2,27 a 683 a 1,03 a 0,09 a 9 a 
          
S1 0,95 ab 399 a 638 ab 239 b -1,37 a 717 a 2,34 a 1,66 ab 59 ab 
S2 0,97 ab 432 ab 655 ab 223 ab -1,62 a 724 a 2,56 a 1,91 b 68 b 
S3 0,79 a 446 b 588 a 142 a -1,61 a 677 a 2,3 a 1,36 a 42 a 
S4 1,09 b 406 ab 670 b 264 b -1,26 a 754 a 2,31 a 1,38 a 42 a 
          
C *** *** ns *** *** ns *** *** *** 
S ** * * * ns ns ns ** ** 
C*S ns * ns ns * ns * * ** 
 
El número final de macollos presentó un alto grado de correlación con el número 
máximo de macollos logrado, sea para el número total de macollos como para el 
conjunto de categorías (Figura 3.7a). Sin embargo, la relación entre ambas variables se 
posicionó por debajo de la relación 1:1 (Figura 3.7a), indicando la relevancia de la 
mortandad de macollos como variable moduladora del número final de macollos 
establecidos. De hecho, el porcentaje de supervivencia de macollos fue un determinante 
del número de macollos finales (Figura 3.7b). 
 
Figura 3.7. Relación entre el número final de macollos totales (MT), del coleoptile 
(Mc), primarios (M I), secundarios (M II) y terciarios (M III) y el número máximo de 
macollos (a) y el porcentaje de su supervivencia. Datos promedio de las repeticiones 
para el cultivar de avena y de cebada en cuatro fechas de siembra. En (a) la línea de 
puntos representa la relación 1:1. La líneas llenas indican los ajustes del análisis de 
regresión, donde en (a): yMT= 1,47x - 7,07 r²= 0,91 p≤ 0,001, yMc= 0,91x - 0,65 r²= 
0,66 p≤ 0,01, yM I= 0,99x - 1,29 r²= 0,74 p≤ 0,01, yM II= 1,19x - 1,09 r²= 0,89 p≤ 0,001, 
yM III= 1,14x - 0,88 r²= 0,71 p≤ 0,01, y en (b): yMT= 11,23x - 1,60 r²= 0,94 p≤ 0,001; 
yMc= 1,88x - 0,06 r²= 0,79 p≤ 0,01, yM I= 4,62x - 0,81 r²= 0,82 p≤ 0,001, yM II= 3,99x - 
1,17 r²= 0,88 p≤ 0,001, yM III= 1,44x - 0,05 r²= 0,86 p≤ 0,001. 
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3.3.2. Dinámica foliar 
 
El número de hojas en el vástago principal presentó diferencias estadísticas entre 
ambas especies respecto al número final de hojas del vástago principal, siendo cebada 
la que produjo mayor cantidad de hojas (11,3 vs 10,5). La tasa de aparición de hojas del 
vástago principal (hojas día
-1
 y hojas ºCd
-1
) resultó ser inferior en avena respecto a 
cebada (Cuadro 3.4), con diferencias estadísticamente significativas entre ellas (p≤ 
0,001). En consecuencia, cebada presentó un filocrono promedio menor que avena 
considerando el vástago principal (p≤ 0,01) (68 vs 74 ºCd). Evaluando las fechas de 
siembra, el NFH fue superior en la fecha 2 con 11,6 hojas. La TAH (hojas día
-1
) resultó 
más alta en las fechas 2 y 4, a su vez la fecha 1 registró el menor valor generando 0,178 
hojas día
-1
. 
 
Cuadro 3.4. Número final de hojas (NFH), tasa de aparición de hojas (TAH, hojas día
-
1
 u hojas ºCd
-1
) y filocrono (ºCd hoja
-1
) del vástago principal en avena (Av) y cebada 
(Cb) considerando las 4 fechas de siembra. Se detallan los valores promedio para los 
efectos principales. Al pie se detalla el resultado del análisis de varianza para los 
factores especie (E), fecha de siembra (S), y sus interacciones. ***, **, *, y ns indican 
p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de 
cada factor y columna, letras distintas indican diferencias estadísticamente 
significativas (test de Tukey, p≤ 0,05). 
 
NFH 
TAH 
(hojas día
-1
) 
TAH 
(hojas ºCd
-1
) 
Filocrono 
Av 10,5 a 0,1881ª 0,0136 a 73,8 b 
Cb 11,3 b 0,2018 b 0,0147 b 68,4 a 
     
S1 10,5 a 0,1786 a 0,0139 ab 72,4 ab 
S2 11,6 b 0,2023 c 0,0145 b 69,5 a 
S3 10,9 a 0,1900 b 0,0138 a 72,7 b 
S4 10,7 a 0,2090 c 0,0144 b 69,7 ab 
     
E *** *** *** *** 
S *** *** ** * 
E*S *** ** ** ** 
 
Debido a que los órdenes de macollos difirieron entre especies (Figura 3.5, 3.6), 
el análisis de la aparición de hojas en cada categoría de macollos se analizó en avena y 
cebada por separado. La aparición de hojas presentó una dinámica lineal en avena y en 
cebada en todas las categorías de macollos evaluadas (Figuras 3.8 y 3.9). Para el caso 
de avena, el NFH presentó diferencias significativas entre categorías (p≤ 0,001) en 
todas las fechas de siembra. El NFH fue sustancialmente mayor en el vástago principal, 
a continuación los macollos primarios, secundarios, terciarios y cuaternarios 
respectivamente (Cuadro 3.5 y Figura 3.8). La TAH (hojas ºCd
-1
) fue superior en el 
vástago principal (p≤ 0,001) respecto a los macollos. El filocrono presentó diferencias 
entre las categorías (p≤ 0,001), el filocrono del vástago principal fue notoriamente 
menor (74 ºCd). Los macollos primarios fueron aumentando el filocrono según la hoja 
del vástago principal que los originó, ya sea la primera (98 ºCd), la segunda (101 ºCd) o 
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la tercera (114 ºCd). El filocrono del macollo del coleoptile (Mc.1) presentó en 
promedio el menor valor (90 ºCd). 
 
Figura 3.8. Número de hojas en el vástago principal (VP, a-d) y en los macollos del 
coleoptile (Mc, e-h), primarios (M I.x, i-l), secundarios (M II.x, m-p) y terciarios (M 
III.x, q-t) (dentro de cada orden de macollo el segundo dígito indica el número de sub-
orden) en función del tiempo térmico desde la emergencia del cultivo de avena en la 
primera (S1, a, e, i, m, q), segunda (S2, b, f, j, n, r), tercera (S3, c, g, h, o, s) y cuarta 
(S4, d, h, l, p, t) fecha de siembra. Ejemplo considerando la planta 1 de la repetición 4. 
Las líneas llenas indican el ajuste de regresión utilizando Ec. 2. Los parámetros de los 
ajustes de regresión promedio de las repeticiones se resumen en el Cuadro 3.5. En 
todos los casos los ajustes de regresión fueron p≤ 0,001. 
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Cuadro 3.5. Número final de hojas (NFH), tasa de aparición de hojas (TAH, hojas día
-
1
 u hojas ºCd
-1
) y filocrono (ºCd hoja
-1
) en avena considerando el vástago principal y 
cada una de las categorías de macollos (primarios, secundarios, terciarios y 
cuaternarios) en las 4 fechas de siembra. Al pie se detalla el resultado del análisis de 
varianza para los factores fecha de siembra (S) categoría de estructura (C), y su 
interacción. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 
0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y columna, letras distintas indican 
diferencias estadísticamente significativas (test de Tukey, p≤ 0,05). 
 NFH 
TAH 
(hojas día
-1
) 
TAH 
(hojas ºCd
-1
) 
Filocrono 
Fecha 1     
VP 9,38 e 0,1693 a 0,0132 c 75,78 a 
Mc 4,01 bc 0,1592 a 0,0129 bc 78,62 ab 
M I.1 6,63 d 0,1403 a 0,0104 abc 97,12 ab 
M I.2 5,60 cd 0,1366 a 0,0099 a 102,14 ab 
M I.3 2,51 ab 0,1423 a 0,0100 ab 109,66 ab 
M II.1 4,05 bc 0,1345 a 0,0100 ab 107,24 ab 
M III.1 2,80 ab 0,1275 a 0,0089 a 114,49 b 
M IV.1 1,62 a 0,1318 a 0,0089 a 115,25 b 
Fecha 2     
VP 11,13 e 0,1895 b 0,0136 d 73,96 a 
Mc 6,38 c 0,1536 ab 0,0105 bc 95,94 abc 
M I.1 8,38 d 0,1608 ab 0,0112 c 89,57 ab 
M I.2 7,25 cd 0,1459 a 0,0103 abc 97,98 abc 
M I.3 3,28 b 0,1380 a 0,0095 abc 106,76 bcd 
M II.1 3,46 b 0,1257 a 0,0084 a 125,11 d 
M III.1 1,07 a 0,1430 a 0,0087 ab 118,88 cd 
Fecha 3     
VP 10,88 d 0,1879 b 0,0137 b 73,06 a 
Mc 5,71 c 0,1435 a 0,0105 a 98,87 ab 
M I.1 7,38 c 0,1430 a 0,0106 a 97,52 ab 
M I.2 7,00 c 0,1348 a 0,0099 a 102,60 ab 
M I.3 3,23 b 0,1354 a 0,0098 a 107,33 b 
M II.1 3,30 b 0,1459 ab 0,0105 a 97,34 ab 
M III.1 1,09 a 0,1470 ab 0,0102 a 98,24 ab 
Fecha 4     
VP 10,63 d 0,2058 b 0,0138 b 72,56 a 
Mc 4,63 b 0,1622 ab 0,0117 ab 88,94 a 
M I.1 7,05 c 0,1529 a 0,0094 a 108,25 ab 
M I.2 7,00 c 0,1687 ab 0,0100 ab 102,49 ab 
M I.3 2,44 a 0,1269 a 0,0086 a 130,68 b 
M II.1 2,29 a 0,1524 a 0,0113 ab 95,61 ab 
M III.1 1,07 a 0,1371 a 0,0091 a 109,50 ab 
Siembra     
19/09 4,64 a 0,1437 a 0,0106 a 99,20 a 
10/10 5,91 c 0,1514 ab 0,0103 a 100,87 a 
01/11 5,68 bc 0,1495 ab 0,0109 a 95,36 a 
20/11 5,19 ab 0,1619 b 0,0108 a 98,48 a 
31 
 
 
 
Categoría     
VP 10,50 d 0,1881 b 0,0136 c 73,84 a 
M I.1 7,36 c 0,1493 a 0,0104 ab 98,11 bc 
M I.2 6,71 c 0,1465 a 0,0100 ab 101,30 bc 
M 1.3 2,86 a 0,1357 a 0,0095 a 113,61 c 
M II.1 3,28 a 0,1396 a 0,0100 ab 106,33 bc 
M III.1 2,13 a 0,1478 a 0,0099 ab 103,64 bc 
M IV.1 1,98 a 0,1376 a 0,0093 a 110,23 bc 
Mc 5,33 b 0,1558 a 0,0115 b 89,79 ab 
S *** ** ns ns 
C *** *** *** *** 
S*C ** ns ns ns 
 
En cebada, a diferencia de avena, el número final de hojas del vástago principal 
fue mayor en las fechas 1 y 2 (p≤ 0,001). El NFH presentó diferencias significativas 
(p≤ 0,001) entre los distintos órdenes de vástagos (Cuadro 3.6 y Figura 3.9), siendo el 
vástago principal superior en todas las fechas de siembra, posteriormente los macollos 
primarios, secundarios, terciarios y finalmente cuaternarios. La TAH (hojas día
-1
) 
resultó notablemente superior en el vástago principal, con valores hasta un 50% 
superior a la TAH de los macollos. 
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Figura 3.9. Número de hojas en el vástago principal (VP, a-d) y en los macollos del 
coleoptile (Mc, e-h), primarios (M I.x, i-l), secundarios (M II.x, m-p) y terciarios (M 
III.x, q-t) (dentro de cada orden de macollo el segundo dígito indica el número de sub-
orden) en función del tiempo térmico desde la emergencia del cultivo de cebada en la 
primera (S1, a, e, i, m, q), segunda (S2, b, f, j, n, r), tercera (S3, c, g, h, o, s) y cuarta 
(S4, d, h, l, p, t) fecha de siembra. Ejemplo considerando la planta 1 de la repetición 4. 
Las líneas llenas indican el ajuste de regresión utilizando Ec. 2. Los parámetros de los 
ajustes de regresión promedio de las repeticiones se resumen en el Cuadro 3.6. En 
todos los casos los ajustes de regresión fueron p≤ 0,001. 
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Cuadro 3.6. Número final de hojas (NFH), tasa de aparición de hojas (TAH, hojas día
-
1
 u hojas ºCd
-1
) y filocrono (ºCd hoja
-1
) en cebada considerando el vástago principal y 
cada una de las categorías de macollos (primarios, secundarios, terciarios y 
cuaternarios) en las 4 fechas de siembra. Al pie se detalla el resultado del análisis de 
varianza para los factores fecha de siembra (S), categoría de estructura (C), y su 
interacción. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 
0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y columna, letras distintas indican 
diferencias estadísticamente significativas (test de Tukey, p≤ 0,05). 
 NFH 
TAH 
(hojas día
-1
) 
TAH 
(hojas ºCd
-1
) 
Filocrono 
Fecha 1     
VP 11,63 d 0,1878 c 0,0145 c 69,09 a 
Mc 4,38 ab 0,1472 ab 0,0108 ab 93,03 bc 
M I.1 8,50 c 0,1653 b 0,0123 bc 81,86 ab 
M I.2 7,63 c 0,1600 b 0,0118 bc 84,96 ab 
M I.3 7,00 bc 0,1553 b 0,0113 ab 88,88 b 
M II.1 6,77 c 0,1552 b 0,0112 ab 89,69 b 
M II.2 6,63 bc 0,1483 ab 0,0105 ab 96,63 bc 
M III.1 6,88 bc 0,1493 ab 0,0105 ab 95,23 bc 
M IV.1 2,56 a 0,1295 a 0,0099 a 110,05 c 
Fecha 2     
VP 12,00 e 0,2150 d 0,0154 d 65,03 a 
Mc 9,63 d 0,1905 bcd 0,0131 bc 77,82 ab 
M I.1 9,63 d 0,2079 cd 0,0143 cd 70,53 ab 
M I.2 8,50 bc 0,1868 bcd 0,0128 bc 78,26 ab 
M I.3 7,25 bc 0,1735 ab 0,0120 ab 84,08 bc 
M II.1 7,88 bc 0,1848 bcd 0,0127 abc 79,16 ab 
M II.2 6,81 b 0,1806 abc 0,0125 abc 81,00 ab 
M III.1 6,88 b 0,1711 ab 0,0119 ab 85,79 bc 
M IV.1 4,71 a 0,1498 a 0,0106 a 97,96 c 
Fecha 3     
VP 10,88 e 0,1921 d 0,0154 d 72,45 a 
Mc 8,63 d 0,1656 cd 0,0127 cd 82,59 ab 
M I.1 8,13 cd 0,1714 cd 0,0122 cd 78,98 ab 
M I.2 7,13 cd 0,1627 cd 0,0121 cd 82,70 ab 
M I.3 6,63 cd 0,1558 bc 0,0117cd 86,18 ab 
M II.1 6,29 c 0,1445 bc 0,0106 bc 95,10 bc 
M II.2 3,68 b 0,1482 bc 0,0107 bc 95,15 bc 
M III.1 3,36 ab 0,1279 ab 0,0092 ab 110,69 cd 
M IV.1 1,19 a 0,1102 a 0,0078 a 128,99 d 
Fecha 4     
VP 10,75 e 0,2122 d 0,0150 d 66,96 a 
Mc 8,17 d 0,1889 bc 0,0127 bcd 80,28 ab 
M I.1 8,13 d 0,1978 bc 0,0136 cd 73,64 ab 
M I.2 7,25 cd 0,1879 bc 0,0123 bcd 81,23 ab 
M I.3 6,19 bc 0,1641 ab 0,0101 ab 101,55 ab 
M II.1 6,41 cd 0,1602 ab 0,0098 ab 103,71 bc 
M II.2 4,51 ab 0,1379 a 0,0084 a 130,30 c 
M III.1 3,66 a 0,1485 a 0,0097 ab 109,18 bc 
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M IV.1 2,95 a 0,1641 ab 0,0108 abc 93,09 ab 
Siembra     
19/09 6,97 b 0,1554 a 0,0114 a 89,80 b 
10/10 8,14 c 0,1846 c 0,0128 b 79,89 a 
01/11 6,25 a 0,1532 a 0,0112 a 92,44 b 
20/11 6,46 ab 0,1734 b 0,0114 a 93,52 b 
Categoría     
VP 11,31 e 0,2018 e 0,0147 f 68,38 a 
M I.1 8,59 d 0,1856 d 0,0132 e 76,25 ab 
M I.2 7,63 cd 0,1743 cd 0,0123 de 81,79 bc 
M 1.3 6,77 c 0,1621 bc 0,0112 bcd 90,17 cd 
M II.1 7,03 c 0,1612 bc 0,0111 bc 91,92 cd 
M II.2 5,42 b 0,1537 ab 0,0105 ab 100,77 de 
M III.1 5,21 b 0,1493 ab 0,0103 ab 100,16 de 
M IV.1 2,97 a 0,1392 a 0,0099 a 107,38 e 
Mc 7,68 cd 0,1728 cd 0,0122 cde 83,43 bc 
S *** *** *** *** 
C *** *** *** *** 
S*C *** * ** *** 
 
En resumen, la fecha de siembra, la especie y el orden de vástago fueron 
moduladores de la dinámica foliar y del NFH establecidas. Dentro de cada fecha de 
siembra, el NFH aparecidas en el vástago principal fue mayor y el filocrono fue menor 
en cebada que en avena. A su vez, en ambas especies cuanto mayor fue el orden de 
vástago, menor fue el NFH (dentro de cada fecha de siembra) y menor la tasa de 
aparición de dichas hojas (Cuadro 3.5 y 3.6). De forma tal que se estableció una 
relación negativa entre el NFH y el filocrono dado que cuanto más avanzado el orden, 
mayor tendió a ser el filocrono de las hojas (p≤ 0,001) (Figura 3.10a, 3.10b, donde en el 
análisis solo se consideraron aquellos vástagos con un número final de hojas >5 - i.e. 
vástagos potencialmente fértiles-). Por consiguiente, el tiempo térmico hasta la 
aparición de la última hoja estuvo dado tanto por diferencias entre vástagos en el NFH 
y su filocrono, sin que ninguna de ambas variables explicara por sí sola las diferencias 
en fenología (Figura 3.10c-f).   
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Figura 3.10. Relación entre el filocrono y el número final de hojas (a, b), entre el 
tiempo térmico hasta aparición de la última hoja y el número final de hojas (c, d), y el 
filocrono (e, f) en avena (a, c, e) y cebada (b, d, f) para las 4 fechas de siembra en el 
vástago principal y los distintos órdenes de macollos (consideraron aquellos vástagos 
con un número final de hojas >5 - i.e. vástagos potencialmente fértiles-): macollos del 
coleoptile (Mc), primarios (M I), secundarios (M II) y terciarios (M III). 
 
3.3.3. Sincronía entre la aparición de hojas y macollos 
 
En promedio en cebada aparecieron mayor número de macollos por hoja en 
comparación con avena (1,87 vs 1,66 macollos hojas
-1
, respectivamente).En avena la 
coordinación entre la aparición de hojas y macollos no mostró diferencias significativas 
(p> 0,10) entre las fechas de siembra (Figura 3.11). En cebada sí existieron diferencias 
significativas (p≤ 0,01) entre las fechas de siembra, resultando un aumento de la 
sincronía a medida que se atrasaba la fecha de siembra (Figura 3.11). 
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Figura 3.11. Sincronía entre la aparición de macollos totales y del número de hojas 
del tallo principal (macollos hojas
-1
), para las 4 fechas de siembra (S1: 19/9, S2: 
10/10, S3: 1/11 y S4: 20/11) en avena (a) y cebada (b). Dentro de cada especie, letras 
distintas indican diferencias estadísticamente significativas diferentes (test de Tukey, 
p≤ 0,05). 
 
3.3.4. Plastocrono 
 
Cebada presentó mayor tasa de aparición de primordios foliares (TAP), y por 
ende menor plastocrono, que avena (Cuadro 3.7), con una TAP de 0,02 primordios 
foliares ºCd
-1
, y registros de valores de plastocrono cercanos a 50 ºCd por primordio 
(Cuadro 3.7). 
 
Cuadro 3.7. Tasa de aparición de primordios foliares (TAP, 10
-2
 primordios ºCd
-1
) y 
plastocrono (ºCd primordio
-1
), considerando las 4 fechas de siembra, vástagos 
principales (VP) y macollos primarios (M I.1 y M I.2). Al pie se detalla el resultado del 
análisis de varianza para los factores especie (E), categoría de vástago (C), fecha de 
siembra (S), y sus interacciones. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y 
no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y columna, letras 
distintas indican diferencias estadísticamente significativas (test de Tukey, p≤ 0,05). 
 TAP Plastocrono 
Av 1,97 a 51,23 a 
Cb 2,05 b 48,95 b 
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VP 1,99 a 51,13 b 
M I.1 2,00 a 50,14 ab 
M I.2 2,05 a 49,01 a 
   
Av       S1 1,96 ab 50,91 ab 
S2 1,87 a 55,09  b 
S3 1,97 ab 50,80 ab 
S4 2,09 b 48,13 a 
Cb       S1 2,08  b 48,37 a 
S2 2,05 ab 48,80 a 
S3 2,04 ab 49,18 a 
S4 2,03 ab 49,46 a 
   
E * *** 
S ns ** 
C ns * 
E*S * ** 
E*C ns ns 
S*C ns ns 
E*S*C ns ns 
 
La TAP en avena tendió a aumentar con retrasos en la fecha de siembra, pero sin 
una tendencia definida, mientras que en cebada no presentó modificaciones 
significativas entre fechas de siembra. Evaluando las distintas categorías de vástagos, 
existieron diferencias significativas (p≤ 0,05) entre vástago principal y macollos 
primarios, resultando mayor el plastocrono en el VP respecto al M I.2.; la tendencia 
inversa se observó para TAP pero sin que los resultados arrojen valores 
estadísticamente significativos (Cuadro 3.7). 
 
3.4. DISCUSIÓN 
 
En el presente capítulo se analizó la dinámica de macollaje y de aparición de 
hojas en un cultivar de avena y de cebada expuestos a fechas de siembra contrastantes. 
Fue manifiesta la diferencia de avena y cebada en las tasas de aparición de hojas y 
macollos (mayores en cebada). Así también resultó diferente entre especies el 
filocrono, el cual fue superior en avena con valores similares a los obtenidos en otros 
estudios (Sonego 1999 y 2000, Peltonen-Sainio y Rajala, 2007), pero sin variaciones 
entre las fechas de siembra evaluadas. Sonego (2000), en Nueva Zelanda, al comparar 
fechas de siembra encontró marcadas diferencias en los filocronos, registrando en 
promedio, según los cultivares, valores desde 137 a 71 ºCd hoja
-1
 de abril a noviembre 
respectivamente. Si contrastamos las fechas de siembra de septiembre y noviembre, los 
resultados menores de esa publicación son muy semejantes con las de nuestro estudio, 
variando entre 87 y 71 ºCd hoja
-1
 respectivamente frente a los 74 ºCd hoja
-1 
del estudio. 
Para el caso de cebada, tampoco existieron diferencias entre los filocronos 
agronómicamente relevantes entre fechas de siembra, con valores desde los 65 a 71 
ºCd. Los valores registrados en promedio para todas las fechas de siembra, 
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considerando el vástago principal fue de 68,4 ºCd hoja
-1
, dentro del rango observado 
con las condiciones de crecimiento en Alaska con 64,5 °Cd (Dofing y Karlsson, 1993), 
por Przulj (2013) en Serbia con un promedio de 75,7 ºCd hoja
-1
 y así también por Frank 
y Bauer (1995) en Dakota del Norte con 77,2 °Cd. Comparando las distintas categorías 
de macollos, fue significativo el incremento del filocrono con el aumento en la 
categoría de macollo (M I.1 < M I.2 < M I.3). Dichas diferencias en el valor de 
filocrono entre vástagos no tuvieron un correlato con diferencias en el plastocrono. Ni 
para cebada ni para avena se han publicado trabajos que hayan evaluado las diferencias 
en filocrono dentro de una misma planta entre el vástago principal y las distintas 
categorías de macollos, o su plastocrono. Solo los trabajos realizados por Skinner y 
Nelson (1994) en festuca y por Bos y Neuteboom (1998) en trigo han estudiado el 
tema, quienes hallaron, en forma semejante a lo observado aquí para avena y cebada, 
que cuanto mayor el orden de vástago mayor el filocrono. Baker et al. (1986) 
hipotetizaron para trigo, a través de ensayos de fechas de siembra realizados a campo, 
que las diferencias entre vástagos en su valor de filocrono se debían a diferencias en el 
fotoperíodo medio explorado y concluyeron que cuanto mayor el fotoperíodo del día de 
la aparición de cada vástago, mayor su filocrono. Sin embargo, ensayos ad hoc 
realizados mediante aumentos artificiales en el fotoperíodo medio concluyeron que el 
fotoperíodo no es un factor modificador del valor de filocrono (Slafer et al., 1994; 
Miralles y Richards, 2000). Los presentes datos obtenidos en avena y cebada permiten 
rechazar al fotoperíodo como factor modificador del filocrono dado que, si se toma 
como ejemplo al vástago principal, aumentos en el fotoperíodo (por retrasos en la fecha 
de siembra de septiembre a noviembre) no generaron modificaciones en el filocrono. 
Los regímenes de fotoperíodo y los cultivares ejercen un efecto significativo 
sobre el número final de hojas (Slafer et al., 1994). En nuestro ensayo para el caso de 
avena, se registró que el número final de hojas fue menor para la primera fecha de 
siembra (expuesta a un fotoperíodo menor). Para cebada se observaron resultados 
semejantes con otros estudios de trigo y cebada (Kirby et al., 1980; Ellis et al., 1984; 
Sonego et al., 2000; Miralles et al, 2001), donde las fechas tardías expuestas a 
fotoperíodos más largos fueron las que generaron menor número de hojas. Peltonen-
Sainio (1994) concluyó que el número de hojas y el filocrono en avena decrecieron 
cuando el fotoperíodo aumentó. Contrariamente, Arduini et al. (2010) al analizar el 
número final de hojas en cebada observaron que no existieron diferencias entre fechas 
de siembra de otoño y primavera, pero sí entre especies. Las diferencias entre trabajos 
en lo que hace al impacto del fotoperíodo sobre el número final de hojas pueden estar 
asociadas a cambios en la sensibilidad fotoperiódica de los cultivares en estudio (Slafer 
et al., 1994), al fotoperíodo medio explorado en los distintos ensayos o su interacción 
con factores tales como vernalización (Sasani et al., 2009). 
Un aspecto interesante a destacar es que pese a la diferencia entre el vástago 
principal y los diferentes órdenes de macollos en TAH, no hubo entre categorías de 
vástago diferencias significativas en la TAP. A nuestro entender, no hay trabajos 
previos en la literatura en los que se haya evaluado la TAP (o el plastocrono) entre 
distintos órdenes de vástagos en cebada o avena, ni en trigo. La TAP fue menor en 
avena que en cebada (y por consiguiente el plastocrono fue mayor en avena que en 
cebada). 
La dinámica de los macollos fue analizada considerando la tasa de aparición de 
macollos, el número máximo de macollos logrados, la tasa de mortalidad de los 
macollos, y el número final de macollos por planta. La dinámica de macollaje presentó 
diferencias marcadas entre las especies. Cebada produjo una tasa de aparición de 
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macollos un 40% superior que avena, además sostuvo durante un período de tiempo 
mayor (90%) el máximo número de macollos. El número máximo de macollos fue 
significativamente superior en cebada, en tanto la tasa de mortalidad de los mismos fue 
similar en ambas especies, lo que generó una población de macollos un 186% mayor en 
cebada (6,34 vs 2,21 número final de macollos por planta), con una supervivencia de 
los mismos del 69%. García del Moral et al. (1995) obtuvieron valores de 34,3-42,7% 
de mortalidad de macollos, siendo más propensos a alcanzar los mayores valores de 
mortalidad los cultivares de cebada con mayor capacidad de macollaje; al contrario de 
lo registrado en el presente ensayo, donde avena a pesar de generar menor número de 
macollos, presentó mayor mortandad. De forma tal que el número final de macollos 
dependió tanto de la generación de vástagos como de su porcentaje de supervivencia, y 
fue el orden primario de macollos el que realizó el principal aporte tanto al número 
máximo como al número final de macollos logrados por planta frente al orden 
secundario y terciario. 
Analizando la relación entre el número final de hojas de todas las categorías 
(vástago principal, macollos primarios, secundarios, etc.) y el filocrono se observó una 
relación negativa, en donde cuanto menor el NFH mayor el filocrono. En cebada 
aparecieron más macollos por hoja en comparación con avena (1,87 vs 1,66 macollos 
hojas
-1
, respectivamente), además mostró un aumento de sincronía a medida que se 
atrasaba la fecha de siembra, contrario a la disminución que se origina como 
consecuencia de deficiencias nutricionales (Prystupa et al., 2003; Abeledo et al., 2004; 
Salvagiotti y Miralles, 2007). En avena no existieron cambios en la coordinación de 
aparición de hojas y de macollos en las distintas fechas de siembra. Alzueta et al. 
(2012) obtuvieron valores superiores en cebada respecto a trigo, registrando en 
promedio 1,3 y 0,9 macollos hojas
-1
, respectivamente.  
En ambos cultivos la dinámica de macollaje difirió entre las distintas categorías 
de macollos. En avena, los macollos primarios fueron los que más rápidamente se 
establecieron y sobrevivieron en un 55% (vale mencionar que solo esta categoría logró 
finalizar su ciclo en estado reproductivo). En el cultivo de cebada los macollos 
primarios persistieron en su mayoría (98%), a su vez los secundarios y terciarios 
manifestaron valores por encima del 50%, coincidiendo con Fraser et al. (1982), que 
trabajando con cultivares de trigo determinaron que la mortalidad era mayor en los 
macollos que emergían más tardíamente. Alzueta et al. (2012) determinaron que cebada 
presentó una tasa de mortalidad de macollos mayor que trigo, debido principalmente a 
la producción de categorías de macollos más lábiles (secundarios, terciarios). Berry et 
al. (2003) concluyeron, para trigo, que la aparición de macollos que luego no alcanzan 
el estado de vástago fértil genera una pérdida neta de biomasa que conduce a la 
reducción en el rendimiento potencial del cultivo. Trabajos realizados por Kirby y 
Jones (1977) en cebada están en línea con dicha conclusión. En el estudio aquí 
realizado, los macollos que no alcanzaron el estado de fértiles fueron aquellos de 
órdenes superiores, posicionados en el estrato inferior del canopeo y, por consiguiente, 
expuestos a bajos niveles de radiación incidentes que determinan que sean macollos 
con un aporte fotosintético no significativo. En los próximos capítulos se analizará el 
aporte que realizan a la biomasa los distintos órdenes de vástagos.  
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3.5. CONCLUSIONES 
 
A raíz de los resultados obtenidos en este capítulo, podemos concluir que la 
dinámica foliar resultó significativamente diferente entre especies, en donde el cultivo 
de cebada registró las mayores TAH en relación a avena. En las dos especies el vástago 
principal presentó la mayor TAH respecto al resto de los órdenes de vástagos, dándose 
que cuanto mayor el orden de vástago menor su TAH (TAH en vástago principal > 
macollo primario > macollo secundario) y mayor su filocrono. Como consecuencia, el 
filocrono y el número final de hojas resultante fueron distintos tanto al contrastar ambas 
especies, como así también entre los órdenes de vástagos. De esta manera el momento a 
floración entre los distintos órdenes de vástagos no solo dependió de las diferencias 
entre ellos en cantidad de hojas diferenciadas, sino además de las diferencias en la tasa 
de aparición de esas hojas. Las diferencias en filocrono entre órdenes de vástagos no se 
reflejaron en diferencias en la diferenciación de primordios foliares (excepto para las 
condiciones más contrastantes evaluadas, donde el plastocrono VP > M I.2). 
La dinámica de los macollos, fue igualmente diferente entre las especies, ya que 
cebada produjo mayor número de macollos con alta supervivencia de los macollos 
primarios, y supervivencia además de macollos secundarios y terciarios. En tanto avena 
logró llegar a cosecha con únicamente el 50% de los macollos primarios.  
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CAPÍTULO 4: DINÁMICA DE ACUMULACIÓN DE BIOMASA: EFECTOS DE 
LAS FECHAS DE SIEMBRA Y DE LA DISPONIBILIDAD DE NITRÓGENO 
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4.1. INTRODUCCIÓN 
 
La producción de biomasa es una función del total de energía solar interceptada 
(Monteith, 1977), producto del proceso de fotosíntesis y cantidad de CO2 asimilado 
menos las pérdidas por respiración. Los factores primarios que explican la biomasa 
total son la radiación solar absorbida y la eficiencia de utilización de esa energía para la 
fijación del CO2 (Gardner et al., 1985). Las hojas son los principales órganos 
encargados tanto de capturar la radiación como de convertirla, asimilación de carbono 
mediante, en biomasa. Inicialmente el área foliar aumenta a una tasa exponencial, 
siendo reducida al comienzo y por lo tanto la radiación interceptada no es significativa 
por varias semanas. La cantidad de radiación solar interceptada acumulada por el 
cultivo depende de la duración del ciclo y de la dinámica de intercepción de dicho 
ciclo, la cual está relacionada a la evolución del índice de área foliar (IAF) (Maddonni 
y Otegui, 1996). El IAF se forma con la aparición y crecimiento de las hojas y es 
producto del número de hojas y del tamaño de las mismas. Este es modificado por la 
temperatura ya que afecta al período de diferenciación de hojas en su duración, la tasa 
de aparición de las mismas y su tamaño (Cirilo y Andrade, 1994).  
Las hojas aparecen a un ritmo a tiempo térmico constante denominado filocrono 
(ºCd hoja
-1
), siendo su inversa la tasa de aparición de hojas (hojas ºCd
-1
) tal como se 
detalló en el capítulo previo. La primera etapa de aparición de hojas corresponde al 
período denominado pre-macollaje. La segunda etapa, conocida como macollaje, se 
caracteriza por la aparición de macollos desde el interior de las vainas de las hojas, 
existiendo una concordancia entre la aparición de hojas y macollos. Este proceso se 
extiende por un tiempo, dependiendo de la disponibilidad de recursos, hasta el inicio de 
encañazón, en donde el destino de los recursos es orientado a la elongación de los tallos 
en lugar de generación de nuevos macollos. En el Capítulo 3 se analizó la dinámica de 
aparición de hojas y macollos en un cultivar de avena y otro de cebada. Uno de los 
resultados relevantes de dicho capítulo es que con el avance en el ciclo del cultivo se 
incrementa la proporción de macollos de órdenes superiores. A su vez, se observó que 
los macollos tardíos presentan menor número final de hojas y una tasa de aparición de 
hojas significativamente menor que la del vástago principal. Un aspecto a evaluar en el 
presente capítulo es cuanto contribuyen dichos macollos al establecimiento del área 
foliar del cultivo. 
El macollaje es un proceso importante en el rendimiento de granos, porque a 
partir de macollos fértiles se producirán espigas/panojas, las cuales son uno de los 
componentes numéricos que definen el rendimiento. Por lo cual la iniciación y 
supervivencia de los macollos es crucial en la definición del rendimiento, por 
conformar al IAF y por conformar de manera directa a uno de los componentes 
numéricos del rendimiento. El desarrollo del área foliar de un cultivo anual cuyo 
órgano reproductivo de cosecha se posiciona en forma apical se detiene en floración, 
como es el caso de cultivos tales como trigo, avena y cebada. En un estudio con trigo, 
Power y Alesi (1978) atribuyeron el incremento del rendimiento de grano al efecto de 
la fertilización nitrogenada sobre el desarrollo de los macollos, por disminución de la 
mortalidad de los mismos logrando consecuentemente más espigas por hectárea. 
Aunque los macollos no reproductivos transloquen asimilados a los tallos 
sobrevivientes, las pérdidas en respiración y material estructural, especialmente 
pérdidas de agua disponibles para el llenado de granos son altas, mayormente para 
condiciones áridas o semiáridas (Richards et al., 2002). De acuerdo a Lauer y Simmons 
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(1985) y Duggan et al. (2005), una reducción en el macollaje incrementa la oferta de 
asimilados para macollos fértiles por disminución de competencia interna.  
Uno de los principales factores que condiciona la dinámica de acumulación de 
biomasa, y en consecuencia el rendimiento de grano en los cereales, es la fecha de 
siembra. Ésta establecerá los regímenes de temperatura, fotoperíodo y radiación 
(ambiente foto-termal) y la disponibilidad hídrica a las que las plantas estarán 
expuestas durante el ciclo. Asimismo, durante la temporada del cultivo, existen 
períodos críticos para la determinación del rendimiento. Se entiende por período crítico 
la etapa del ciclo del cultivo en la que mermas en la disponibilidad de recursos 
provocan las mayores pérdidas de rendimiento (por disminuir la tasa de crecimiento del 
cultivo durante dicha etapa; Arisnabarreta y Miralles, 2008). Para el caso de cebada, 
esta etapa para la definición de los componentes de rendimiento está definida durante el 
período alrededor de floración (Arisnabarreta y Miralles, 2008), siendo más 
específicamente, algunos días más tempranos que en trigo, y se ubica entre los 30 días 
anteriores y 5 días posteriores a floración (Fischer, 1985). Para el caso de avena se 
determinó el período crítico para la definición de rendimiento como aquel que abarca 
desde inicio de encañazón hasta antesis (Mahadevan et al., 2016). 
El nitrógeno es el elemento clave para maximizar rendimientos en cereales y 
habitualmente limita la producción de los cultivos. Las extracciones de nitrógeno que 
realizan los granos de cebada y avena son de 15 y 20 kg N tn
-1
, respectivamente 
(Ciampitti y García, 2007). Por lo tanto, un cultivo de cebada que produce 7 tn grano 
ha
-1
, equivale a una extracción en torno a 105 kg N ha
-1
. Cabe mencionar que para esta 
estimación no se estableció un contenido proteico determinado. Prystupa et al. (2008) 
establecieron la relación entre el contenido proteico de los granos y el cociente entre la 
disponibilidad inicial de nitrógeno en el suelo más el aportado por el fertilizante y el 
rendimiento obtenido. Así por ejemplo, para un contenido proteico del 10% la demanda 
es 22,1 kg nitrógeno por tonelada de grano, y para aumentar 2% el contenido proteico 
(alcanzar un 12%) será necesario aproximadamente el doble de nitrógeno (40 kg N tn
-1
 
grano).  
 
4.1.1. La fecha de siembra 
 
La fecha de siembra es uno de los principales factores de manejo que afectan la 
producción y calidad de los cereales (McLeod et al., 1992; Dahlke et al., 1993). La 
misma condiciona las características ambientales a las que estará expuesto el cultivo 
durante su ciclo principalmente temperatura (heladas, temperaturas máximas y 
mínimas), fotoperíodo, radiación y disponibilidad hídrica (evapotranspiración 
potencial). Del mismo modo incide sobre la dinámica de plagas, malezas y 
enfermedades que pueden eventualmente afectar al cultivo. En cultivos de cebada, 
avena y trigo el retraso de la fecha de siembra genera mermas en el rendimiento (Ciha, 
1983). Por ello, retrasos de la misma más allá del período óptimo reducen los 
rendimientos en cultivos de trigo (Green et al, 1985; Anderson y Smith, 1990; Bassu et 
al., 2009). Martini et al. (2009) observaron el mismo detrimento en acumulación de 
biomasa con retrasos en las fechas de siembra en avena, asimismo McKenzie et al. 
(2005) observaron pérdidas del rendimiento del 20% en cebada. En un estudio 
conducido en Wyoming (USA) bajo riego en cultivo de cebada, en promedio, tuvo una 
pérdida del rendimiento del 15% debido a seis semanas de retraso de la fecha de 
siembra óptima (Lauer y Partridge, 1990). En tanto en Chipre, Photiades y 
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Hadjichrlstodoulou (1984), evaluando trigo y cebada, registraron valores superiores al 
70% de pérdidas en el rendimiento con retrasos en la fecha de siembra desde octubre a 
enero. Juskiw y Helm (2003) evaluaron cinco cultivares de cebada en Canadá y 
concluyeron que, para todos los materiales, las siembras tempranas resultaron con 
aumentos en el rendimiento de grano desde un 13% a 34% para un mismo sitio, 
mientras que con fechas de siembra tardías, el rinde fue reducido de 54% a 76%. 
Anderson y Hennig (1964) observaron en avena y cebada que la fertilización mitigó la 
tendencia de disminución del rendimiento con retrasos de fecha de siembra, lo cual no 
se registró con trigo. Smid y Jenkinson (1979), con ensayos de trigo en Ontario 
(Canadá), concluyeron que con fechas de siembra más allá del 9 de octubre, se 
producían pérdidas en el rendimiento de 23 kg ha
-1
 día
-1
. Ventimiglia et al. (2012), 
trabajando con cultivares de cebada en 9 de julio (prov. de Buenos Aires), registraron 
que a medida que la fecha de siembra se retrasó, el rendimiento fue disminuyendo a 
partir del 25 de mayo para todos los cultivares evaluados, siendo la pérdida de 29,8 kg 
ha
-1
 día
-1
. Para avena en secano, Martin (1996) en Nueva Zelanda registró con fechas de 
siembra de abril los mayores rendimientos de materia seca, siendo superiores a 20 tnha
-
1
, más del doble alcanzado que en diciembre. Gooding y Lafever (1991), trabajando 
con cultivares de avena de primavera en tres fechas de siembra, observaron que la 
duración del período de crecimiento decreció en 23% y 25% en dos temporadas (1986 
y 1987) debido a retrasos de la fecha de siembra, reduciendo en promedio un 41% y 
24% el rendimiento. Asimismo, May et al. (2004) demostraron las pérdidas de 
rendimiento en cuatro cultivares de avena en cuatro fechas de siembra, a partir de 
retrasos de las mismas. Las fechas de siembra recomendadas para las principales zonas 
de cultivo en Argentina, es decir sudoeste de la provincia de Buenos Aires y este de La 
Pampa serían desde principios de febrero hasta abril, en donde el destino principal es la 
producción de forraje, ya sea para heno, silaje o pastoreo directo. En tanto que cuando 
se destina para grano, la fecha de siembra se retrasa hasta los meses de junio-julio 
(Moreyra et al., 2014). El efecto negativo del retraso de la fecha de siembra es 
compensado en cierta manera por la elección del cultivar y la densidad de siembra. 
Ehdaie y Waines (2001) en trigo registraron diferencias en acumulación de materia seca 
y contenidos de nitrógeno a antesis en respuesta a la fecha de siembra, la cual estuvo 
relacionada a diferencias en el número de días desde la siembra hasta antesis. De forma 
tal que, independientemente del sitio y especie en cuestión, las siembras tardías 
producen un detrimento en el rendimiento, esto básicamente se debe a la reducción del 
ciclo del cultivo (Nass et al., 1975; Smid y Jenkinson, 1979; Shahzad et al., 2002; May 
et al., 2004; Ozturk et al., 2006; Bassu et al., 2009, Martini et al., 2009). Sin embargo, 
un aspecto a evaluar es cuál es el impacto del retraso en la fecha de siembra en avena y 
cebada en la zona de Trevelin, área ubicada a mayor latitud que la zona núcleo triguera 
Argentina, y el rol del proceso de macollaje en dicha respuesta. 
A diferencia de las regiones productoras tradicionales de cebada en Argentina, 
como es el caso de la provincia de Buenos Aires en donde se produce más del 90% del 
grano (SIIA, 2015), la época de siembra generalmente recomendada para avena y 
cebada para la zona en estudio (noroeste del Chubut), sería a partir de septiembre hasta 
fines de octubre para la producción de grano (Bobadilla, comunicación personal, 2012), 
cabe mencionar que esto es para los cultivares existentes en el mercado nacional. Las 
fechas de siembra de otoño, presentan en la zona resultados aleatorios, dependiendo de 
las particularidades climatológicas del año. Éstas se pueden utilizar para destino como 
verdeos para pastoreo, por ejemplo, cabe mencionar que no existen cultivares 
adecuados para fechas de siembra de otoño en el mercado nacional, como los utilizados 
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en otros países del hemisferio norte ubicados a altas latitudes. Estos cultivares 
denominados de “invierno”, presentan altos requerimientos de frío (vernalización). 
 
4.1.2. La disponibilidad nitrogenada como condicionante de la producción de 
biomasa 
 
El nitrógeno es el nutriente que se presenta como el más limitante para la 
producción en la mayoría de las áreas agrícolas del mundo (Kichey et al., 2007). La 
disponibilidad de nitrógeno para la planta es indispensable ya que es un componente 
básico para el crecimiento vegetal. El nitrógeno se absorbe por raíces en forma de 
nitratos principalmente y amonio, siendo asimilado en forma de compuestos orgánicos 
nitrogenados para el caso de nitratos absorbidos, y en esqueletos carbonados para 
formar aminoácidos, cuando se trata de amonio. La absorción del nitrógeno del suelo es 
moderada en las primeras etapas del cultivo de cebada, y continúa hasta cosecha, 
siendo máxima durante antesis (McTaggart y Smith, 1995; Dreccer et al., 2000). De 
acuerdo a Baethgen (1995), cantidades relativamente pequeñas de nitrógeno disponible 
deben garantizarse para el establecimiento del cultivo de cebada hasta principios de 
macollaje, en tanto el nitrógeno adicional debería ser aplicado hacia finales de ese 
período, obteniendo la mayor respuesta en rendimiento en función del nitrógeno 
agregado al final de macollaje (Zadoks 30). El aumento de los niveles de nitrógeno 
incrementa la materia seca a antesis en cebada, por un aumento generación de área 
foliar y, por consiguiente, una mejora en la intercepción de la radiación solar por el 
cultivo, determinando así un incremento en la producción de materia seca a madurez 
(Arisnabarreta y Miralles, 2006). 
La fertilización nitrogenada puede aumentar el rendimiento de los cultivos de 
cebada (Birch y Long, 1990; Lauer y Partridge, 1990; Grant et al., 1991; Lafond 1994; 
Baethgen et al., 1995; Oscarsson et al., 1998; Matthiess et al., 2002; Rausch et al., 
2003; Lázzari et al., 2007; Prystupa et al., 2008). Por otro lado, Papastylianou (1993) 
trabajando con cebada bajo clima Mediterráneo con precipitaciones de hasta 350 mm, 
demostró que fertilizaciones nitrogenadas sobre el óptimo producen una supresión del 
rendimiento de grano. Esto debido a un crecimiento excesivo del cultivo favorecido por 
el nitrógeno durante el invierno, generando un mayor consumo de agua en primavera y 
por ende, un déficit hídrico prematuro en la temporada, originando un fenómeno 
denominado “haying-off” (Van Herwaarden et al., 1998; Angus y Van Herwaarden, 
2001). 
Para el caso de avena, diversos estudios demostraron aumentos en el 
rendimiento con el agregado de nitrógeno al cultivo (Frey, 1959b; Brown et al., 1961; 
Ohm, 1976; Brinkman y Rho, 1984; Marshall et al., 1987; Anderson y McLean 1989; 
Peltonen-Sainio et al., 1993; Jackson et al., 1994; May et al., 2004). Varios estudios 
han documentado interacciones de nitrógeno con cultivares de avena, Frey (1959b) 
demostró que el rendimiento de grano aumentó aproximadamente 50% en relación al 
testigo cuando fueron adicionados de 22,5 a 45 kg ha
-1
 de nitrógeno y 65% con una 
aplicación de 90 kg ha
-1
. Ohm (1976), trabajando en Indiana (USA), registró grandes 
interacciones entre cultivares y fertilización nitrogenada, en donde veinte de los 
veintiún cultivares incluidos en el ensayo demostraron un amplio rango de 
rendimientos con la adición de 110 kg N ha
-1
. Peltonen-Sainio et al. (1993) 
conjeturaron que no existe futuro para los cultivares antiguos en condiciones de baja 
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fertilidad, esto principalmente debido a su bajo rendimiento de grano, tasas relativas de 
crecimiento pequeñas, y alta probabilidad de volcado del cultivo.  
La avena, tal como hemos descripto, puede responder al agregado de nitrógeno, 
pero sin embargo el volcado del cultivo puede ser un inconveniente importante 
(Marshall et al., 1987). Por otro lado, Mäkelä et al. (1996), evaluando cultivares y 
distintas dosis de N, no registraron diferencias significativas con el agregado de 
fertilizante en el rendimiento de grano en una de las temporadas analizadas. La 
respuesta a la misma depende de varios factores, como disponibilidad del nutriente en 
el suelo, el nivel de agua útil en el suelo, condiciones ambientales (suelo, clima, plagas 
y enfermedades, etc.), cultivar y características de la fertilización (dosis, tipos de 
fertilizante, momento de aplicación, etc.). Estudios con trigo han demostrado que 
aplicando parte de la fertilización nitrogenada en estados tempranos de crecimiento 
(e.g. a la siembra o poco después), y parte al comienzo de la elongación del tallo 
usualmente resulta en la máxima eficiencia del uso del nitrógeno (Baethgen y Alley, 
1989; Fischer, 1993; Fischer et al., 1993). Los efectos de la disponibilidad de nutrientes 
en los procesos de desarrollo no son concluyentes. Por ejemplo, Fischer (1993) 
trabajando con trigo observó un retraso en la fecha de floración ante deficiencias 
extremas de N, mientras que Cartelle et al. (2006) no observaron diferencias en la 
duración de las fases ontogénicas por el efecto de deficiencias de nitrógeno. Hall et al. 
(2014) recopilaron información de la bibliografía internacional y determinaron para un 
amplio grupo de condiciones que el día a antesis ni en trigo ni en cebada fue afectado 
por cambios en la disponibilidad de nitrógeno. Por consiguiente, las diferencias en 
acumulación de biomasa por efecto de la disponibilidad nitrogenada estarían asociadas 
a aumentos en la tasa de crecimiento más que a modificaciones en la duración del ciclo. 
La comparación de dichas variables en avena y cebada es uno de los aspectos que se 
abordará en el presente capítulo. 
4.2. MATERIALES Y MÉTODOS 
 
i) Ensayo de fechas de siembra  
Condición experimental. La ejecución de este ensayo corresponde al Ensayo I 
descripto en el Capítulo 2, donde en el Campo Experimental de la EEA INTA Esquel 
(43° 07´ S, 71° 32´ O) se combinaron tres fechas de siembra contrastantes (18/09/12, 
10/10/12, 01/11/12,) y dos cultivares, uno de avena “Carlota INTA” (Avena sativa L.) y 
otro de cebada cervecera “Scarlett” (Hordeum vulgare ssp. distichum L.). El diseño 
experimental fue en bloques completamente al azar siguiendo un arreglo factorial con 4 
repeticiones. 
Mediciones principales y análisis de los datos. Las mediciones y análisis 
realizados fueron: 
1. Fenología. Se registraron las fechas de ocurrencia de emergencia, inicio de 
macollaje, antesis y madurez. La caracterización de la fenología se realizó de acuerdo a 
lo detallado en el Capítulo 3 y contabilizando el tiempo en función de los días desde 
emergencia (DDE). 
2. Intercepción de radiación. Desde emergencia y hasta aparición de espiga o 
panoja se midió dos veces por semana la intercepción de radiación en cada parcela. 
Para la misma se utilizó la barra medidora de flujo de fotones PAR-RAD 100 de 
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Cavadices. Dentro de cada parcela se realizó una medición por encima del canopeo y 
otra medición en diagonal a la línea de siembra en el interior del canopeo (radiación 
transmitida), siguiendo la altura de la hoja verde más cercana al suelo. La intercepción 
de radiación se estimó como: 
RInt (%) = 100 - RTran * RInc
-1
 * 100                                                                  Ec. 5 
donde RInt es la proporción de radiación solar interceptada por el cultivo (%), RInc la 
radiación incidente sobre el canopeo (MJ m
-2
), y RTran la radiación transmitida a 
través del canopeo (MJ m
-2
). La dinámica de la proporción de radiación interceptada 
durante el ciclo del cultivo fue ajustada utilizando una función trilineal: 
RInt (%) = a+ b T (T<=c) + b c (T>c) + e (T-d) (T>=d)                                 Ec. 6 
donde RInt es la proporción de radiación solar interceptada por el cultivo (%), a la 
ordenada al origen (%), b la tasa de incremento en la proporción de radiación 
interceptada (% día
-1
), c el tiempo en el que se alcanzó la máxima radiación 
interceptada (días), del tiempo a partir del cual decreció la radiación interceptada (días), 
e la tasa de disminución en la proporción de radiación interceptada (% día
-1
), y T el 
tiempo desde emergencia (días). Posteriormente la radiación absorbida por el cultivo se 
calculó afectando los valores de radiación incidente diarios aportados por la central 
meteorológica por el ajuste realizado usando Ec. 6. 
3. Acumulación de biomasa. Cada quince días se muestrearon 50 cm lineales de 
biomasa aérea, mientras que en antesis y en madurez se muestrearon 100 cm lineales de 
biomasa. Para la medición, las plantas se arrancaron de raíz, posteriormente se cortaron 
las raíces. Se mantuvieron por separado el vástago principal y las distintas categorías de 
vástagos de macollos (M I, M II, M III y Mc, siguiendo la nomenclatura utilizada en el 
Capítulo 3). Se procedió a separar los tallos, hojas senescentes, hojas verdes e 
inflorescencia (cuando la hubiere), manteniendo cada categoría de vástago por 
separado. Luego de colocar las muestras en estufa a 54 ºC por 48 hs, se procedió a 
realizar peso seco de cada órgano en cada categoría de vástago. En madurez, las 
inflorescencias fueron trilladas y se midió rendimiento. 
4. Área foliar verde. Previo a colocarse en estufa los muestreos descriptos en 2, 
se midió peso fresco (con una balanza digital Ohaus modelo V31XH2) de las hojas 
verdes, manteniendo las diferentes categorías de vástago por separado, y se separó una 
sub-muestra (ca. 20% del total de la muestra). Dichas hojas verdes se pegaron sobre 
una página en blanco y se tomaron fotografías de cada categoría (vástago principal, M 
I, M II, M III y Mc). Cada fotografía se utilizó para estimar el IAF a través del software 
ImageJ.  
5. Análisis de la dinámica de acumulación de biomasa. Se procedió a 
caracterizar la dinámica de acumulación de biomasa en base a: 
BT = a (1 + exp (-b (T – Tmax))                                                                            Ec. 7 
donde BT es la biomasa total (g m
-2
), a es la máxima biomasa alcanzada (g m
-2
), b es un 
parámetro relacionado con la tasa de cambio de acumulación de biomasa a lo largo del 
tiempo (g m
-2
 día
-1
), T es el tiempo desde emergencia (días), y Tmax es el tiempo (días 
desde emergencia) correspondiente al punto en el que se alcanza la máxima tasa teórica 
de crecimiento del cultivo (TCC). La ecuación permite caracterizar el valor medio de 
duración del ciclo (V50). 
La TCC entre dos momentos dados fue calculada como:  
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TCCjk = (BTk – Btj) (Tk – Tj)                                                                                Ec. 8 
donde TCCjk es la tasa de crecimiento del cultivo entre los momento j y k (g m
-2
día
-1
), 
BTj es la biomasa total (g m
-2
) a los j días desde emergencia (Tj), y BTk es la biomasa 
total (g m
-2
) a los k días desde emergencia (Tk). La dinámica de la tasa de crecimiento 
del cultivo en función del tiempo se analizó a través de la siguiente ecuación: 
TCC = AMP*exp(-0.5*((T-MED)/ANC)^2))                                                       Ec. 9 
donde TCCjk es la tasa de crecimiento del cultivo entre los momento j y k (g m
-2
día
-1
), 
AMP representa la TCC máxima, T es el tiempo desde emergencia (días), MED es el 
valor de TCC en el centro de la distribución (g m
-2
día
-1
), y ANC representa el ancho de 
la distribución (días). 
6. Análisis estadístico de los datos. Las diferencias estadísticas entre 
tratamientos para las variables analizadas fueron evaluadas mediante un análisis de 
varianza estándar para el diseño estadístico utilizado (factorial en DBCA), 
considerando los factores simples y con sus interacciones. Cuando el análisis de 
varianza resultó con diferencias significativas, los valores medios de cada tratamiento 
fueron comparados mediante el test de Tukey en un nivel de significancia de α < 0,05. 
El programa estadístico utilizado fue InfoStat (Di Rienzo et al., 2011). La correlación 
entre variables se analizó mediante regresiones lineales (Motulsky y Christopoulos, 
2003). 
 
ii) Ensayo de respuesta a la disponibilidad nitrogenada  
Condición experimental. La ejecución de este ensayo corresponde al Ensayo II 
descripto en el Capítulo 2, el cual se realizó en el Campo Experimental de la EEA 
INTA Esquel (43° 07´ S, 71° 32´ O), durante la estación de crecimiento 2014/15, 
combinando los cultivares de avena “Carlota INTA” y cebada cervecera “Scarlett” con 
dos disponibilidades contrastantes de contenido de nitrógeno en suelo: (i) nivel de N 
bajo equivalente al N-NO3
-
 base del suelo (N0, 63kg N ha
-1
), y (ii) nivel de N alto dado 
por el agregado a emergencia de 50 kg N ha
-1
 y 50 kg N ha
-1
 al macollaje (N1). El 
diseño experimental fue en bloques completamente al azar con un arreglo factorial con 
4 repeticiones. 
Mediciones principales y análisis de datos. Las mediciones realizadas y el 
análisis de los datos se realizaron siguiendo la metodología detallada en el Ensayo de 
fechas de siembra. 
4.3. RESULTADOS 
4.3.1. Fechas de siembra 
 
Existieron diferencias estadísticas en la biomasa total acumulada a madurez entre 
las especies (mayor en avena que en cebada) y por efecto de las fechas de siembra 
(Cuadro 4.1). Las fechas tempranas (19/09 y 10/10) produjeron mayor biomasa total 
respecto a la última fecha de siembra (01/11) (Cuadro 4.1). Las diferencias en biomasa 
total a madurez se debieron a diferencias entre especies y fechas de siembra en la 
dinámica de crecimiento del cultivo (Figura 4.1). Entre especies difirió la tasa 
promedio de crecimiento del cultivo (mayor en avena que en cebada), mientras que la 
fecha de siembra modificó la duración del ciclo y la tasa de crecimiento del cultivo 
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(mayor tasa en la fecha 10 de octubre pero con reducción del ciclo del cultivo)(Cuadro 
4.1, Figura 4.1). No hubo para biomasa total a madurez interacción fecha de siembra x 
especie (p> 0,10) (Cuadro 4.1), razón por la cual en los apartados siguientes se analiza 
la dinámica de acumulación de biomasa de cada especie por separado. La biomasa a 
antesis respecto a la biomasa a madurez representó en avena un 54% ± 1% en S1, 69% 
± 4% en S2 y 81% ± 10% en S3, mientras que en cebada fue de 42% ± 3% en S1, 55% 
± 2% en S2y 76% ± 3% en S3 (Figura 4.1). De forma tal que la proporción de biomasa 
a antesis respecto a madurez fue mayor en avena que en cebada, y en ambas especies 
mayor cuanto más tardía la fecha de siembra (Figura 4.1). 
 
Cuadro 4.1. Biomasa total a madurez (g m
-2
), tasa promedio de crecimiento del cultivo 
(TCCP, g m
-2
 d
-1
) y valor medio de duración del ciclo (V50, días) para avena y cebada 
(factor especie, E) y en cada una de las tres fechas de siembra (factor siembra, S). ***, 
**, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05). 
 Biomasa total TCCP V50 
Especie Avena 2427 b 20,0b 75 a 
 Cebada 2264 a 19,3a 73 b 
Siembra 19-sep 2694 a 18,6 a 90 a 
 10-oct   2452 ab 20,7b 71 b 
 01-nov  2057 b 19,7a 59 c 
 E ** * * 
 S ** *** * 
 E*S ns * ns 
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Figura 4.1. Dinámica de acumulación de materia seca (símbolos negros) y tasa de 
crecimiento del cultivo (TCC, símbolos blancos) para avena y cebada en tres fechas de 
siembra: S1 (19/09), S2 (10/10) y S3 (01/11). Las líneas llenas indican el ajuste de 
regresión para biomasa utilizando Ec. 7, y las líneas punteadas indican el ajuste de 
regresión para la TCC utilizando Ec. 9. En todos los casos los ajustes de regresión 
fueron p≤ 0,01. La línea vertical indica el día de antesis. Las barras indican un EEM. 
Acumulación de biomasa en avena. Considerando avena exclusivamente, 
existieron diferencias estadísticas (p≤ 0,05) entre las fechas de siembra para 
rendimiento de granos y producción de biomasa total a madurez (Cuadro 4.2). En 
avena, la última fecha de siembra redujo el rendimiento de granos y biomasa total en 
un 18% y 21%, respectivamente. La mayor proporción de biomasa a madurez en todas 
las fechas de siembra correspondió a los tallos (Cuadro 4.2).  
 
Cuadro 4.2. Peso seco (g m
-2
) a madurez de tallos, hojas, granza, granos y total para 
avena en las tres fechas de siembra (factor S). Los valores entre paréntesis indican la 
proporción de biomasa respecto al peso total. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 
0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada columna, 
letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
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Avena Tallos Hojas Granza Granos Biomasa total 
19-sep 1437 (56%) ab 165 (7%) a 120 (5%) a 824 (32%) b 2548 ab 
10-oct 1530 (59%) b 188(7%) a 120 (5%) a 751 (29%) ab 2594 b 
01-nov 1186 (56%) a 172 (8%)a 94 (4%) a 694 (32%) a 2140 a 
S * ns ns * * 
 
En el Cuadro 4.3 se detalla para avena la biomasa a madurez de los distintos 
órganos (promedio de las tres fechas de siembra) y considerando su distribución entre 
los distintos órdenes de vástagos: el vástago principal, los macollos primarios, 
macollos secundarios, terciarios y los macollos del coleoptile. Los vástagos 
presentaron diferencias significativas entre sí en todos los órganos producidos: cuanto 
mayor el orden de vástago, menor la biomasa total y de cada uno de los órganos que la 
componen (tallos, hojas, granza y granos) (Cuadro 4.3). En avena, los macollos en su 
conjunto presentaron mayor relevancia que el vástago principal en la producción de 
biomasa, aportando el 58 % y el 60% de los granos y biomasa total, respectivamente, y 
siendo su mayor aporte a la proporción de hojas (65%) (Cuadro 4.3).  
 
Cuadro 4.3. Peso seco (g m
-2
) a madurez de tallos, hojas, granza, granos y total para 
avena  en cada orden de vástago (VP: vástago principal, M I: macollos primarios, M 
II: macollos secundarios, M III: macollos terciarios, Mc: macollos del coleoptile, 
Macollos totales, promedio de las tres fechas de siembra), y proporción de biomasa 
proveniente de los macollos respecto al total. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 
0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada columna, 
letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Avena Tallos Hojas Granza Granos 
Biomasa 
total 
Vástagos      
VP 554 c 61 c 44 b 315 c 974 c 
M I 399 b 46 b 33 b 219 b 697 b 
M II 384 b 45 b 32 b 205 b 666 b 
M III 27 a 19 a 5 a  36 a  87 a 
Mc 62 a 9 a 6 a 32 a 109 a 
 *** *** *** *** *** 
VP 554 a 61 a 44 a 315 a 974 a 
Macollos  832 b 114 b 67 b 441 b 1455 b 
Proporción 
Macollos/total 
58% 63% 57% 55% 58% 
 
La distribución de biomasa entre órganos presentó diferencias a lo largo de la 
ontogenia del cultivo de avena (Figura 4.2 a, c, e). Hasta ca. 50 DDE la mayor 
proporción de biomasa correspondió a las hojas verdes. A partir de allí, la mayor 
proporción de biomasa correspondió al tallo, patrón que fue independiente de la fecha 
de siembra en cuestión (Figura 4.2 a, c, e). A partir de antesis comenzó la distribución 
de biomasa hacia las partes vegetativas del órgano reproductivo (granza) y hacia los 
granos (Figura 4.2 a, c, e). La ontogenia modificó también la distribución de biomasa 
entre vástagos. En avena, a madurez de la S1, S2 y S3 el 65%, 57% y 59%, 
respectivamente, de la biomasa total se encontraba en los macollos (Figura 4.2 b, d, f), 
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mientras que a antesis dicha proporción fue de 55%, 54% y 49%, respectivamente; de 
forma tal que en postantesis el crecimiento de los macollos resultó superior al del 
vástago principal.  
 
Figura 4.2. Dinámica de acumulación de materia seca (g m
-2
) en función de los días 
desde emergencia para avena en tres fechas de siembra: S1 (19/09), S2 (10/10) y S3 
(01/11). En (a), (c) y (e) se detalla la distribución de biomasa entre órganos (hojas 
verdes, hojas senescentes, tallos, granza, granos) y en (b), (d) y (f) entre vástagos (VP: 
vástago principal, M I: macollos primarios, M II: macollos secundarios, M III: 
macollos terciarios, Mc: macollos del coleoptile). Dentro de cada panel, la línea llena 
superior indica el ajuste de regresión utilizando Ec. 7. En todos los casos los ajustes de 
regresión fueron p≤ 0,001. La línea vertical indica el día de antesis. Las barras indican 
un EEM. 
 
Acumulación de biomasa en cebada. La fecha de siembra modificó en cebada 
tanto la biomasa total lograda a madurez como el rendimiento (la biomasa total y el 
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anterior) (Cuadro 4.4). La mayor proporción de biomasa correspondió al rendimiento 
(ca. 50%, índice de cosecha), seguido por el tallo (37%) (Cuadro 4.4). 
 
Cuadro 4.4. Peso seco (g m
-2
) a madurez de tallos, hojas, granza, granos y total para 
cebada en las tres fechas de siembra. Los valores entre paréntesis indican la 
proporción de biomasa respecto al peso total. Al pie se detalla el resultado del análisis 
de varianza para el factor fecha de siembra (S). ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 
0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada columna, 
letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Cebada Tallos Hojas Granza Granos Biomasa Total 
19-sep 858 (38%) a 135 (6%) a 160 (7%) b 1122 (49%) ab 2276 ab 
10-oct 859 (37%) a 133 (6%) a 151 (6%) ab 1195 (51%) b 2368 b 
01-nov 795 (37%) a 161 (7%) a 126 (6%) a 1092 (50%) a 2147 a 
S ns ns * * * 
 
Cebada registró diferencias estadísticas (p≤0,001) en la producción de biomasa 
de los diferentes órganos entre el vástago principal y los macollos totales (Cuadro 4.5). 
Los macollos contribuyeron notablemente a la generación de biomasa (el 82% del 
rendimiento provino de macollos, Cuadro 4.5). El rol de los macollos primarios en la 
producción de granos fue altamente significativo (34% del rendimiento total), el 
vástago principal aportó el 17% y los macollos secundarios 22%. Asimismo, el aporte 
de los macollos del coleoptile al rendimiento fue equivalente a la producción del 
vástago principal con un 16%.  
 
 
Cuadro 4.5. Peso seco (g m
-2
) a madurez de tallos, hojas, granza, granos y total para 
cebada en cada orden de vástago VP: vástago principal, M I: macollos primarios, M 
II: macollos secundarios, M III: macollos terciarios, Mc: macollos del coleoptile, 
Macollos totales, promedio de las tres fechas de siembra), y proporción de biomasa 
proveniente de los macollos respecto al total. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 
0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada columna, 
letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Cebada Tallos Hojas Granza Granos Biomasa total 
Vástagos      
VP 148 b 26 b 27 bc 189 b 390 b 
M I 274 d 47 d 47 d 380 d 748 d 
M II 179 c 31 c 31 c 245 c 486 c 
M III 101 a 16 a 18 a 141 b 276 a 
Mc 135 b 23 b 23 ab 179 b 360 b 
 *** *** *** *** *** 
VP 148 a 26 a 27 a 189 a 390 a 
Macollos 688 b 118 b 118 b 946 b 1870 b 
Proporción 
Macollos/total 
82% 82% 81% 83% 83% 
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La distribución de biomasa entre órganos en cebada presentó diferencias a lo 
largo de la ontogenia del cultivo (Figura 4.3 a, c, e). Durante la fase inicial del ciclo del 
cultivo (ca. 30 DDE), la mayor proporción de la biomasa correspondió a las hojas 
verdes, y a partir de ese momento al tallo (Figura 4.3 a, c, e). A partir de antesis, cobró 
relevancia la proporción de biomasa en granos (Figura 4.3). La distribución de biomasa 
entre vástagos también presentó variaciones a lo largo de la ontogenia (Figura 4.3 b, d, 
f). Hasta los ca. 30 DDE el aporte a la biomasa total del VP y los macollos fue 
equivalente. El aporte de los macollos a la biomasa total en la S1, S2, y S3 fue del 
76%, 77% y 80% al momento de antesis, y del 83%, 83% y 82% en madurez, 
respectivamente (Figura 4.3 b, d, f). De forma tal que, en cebada, el crecimiento 
proporcional de macollos y VP fue semejante (pero en términos absolutos siempre 
mayor el crecimiento de los macollos). 
 
Figura 4.3. Dinámica de acumulación de materia seca (g m
-2
) en función de los días 
desde emergencia para cebada en tres fechas de siembra: S1 (19/09), S2 (10/10) y S3 
(01/11). En (a), (c) y (e) se detalla la distribución de biomasa entre órganos (hojas 
verdes, hojas senescentes, tallos, granza, granos) y en (b), (d) y (f) entre vástagos (VP: 
vástago principal, M I: macollos primarios, M II: macollos secundarios, M III: 
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macollos terciarios, Mc: macollos del coleoptile). Dentro de cada panel, la línea llena 
superior indica el ajuste de regresión utilizando Ec. 7. En todos los casos los ajustes de 
regresión fueron p≤ 0,001. La línea vertical indica el día de antesis. Las barras indican 
un EEM. 
 
Intercepción de radiación e índice de área foliar. Las especies mostraron 
diferencias en el porcentaje de radiación interceptada (Figura 4.4), siendo avena 
habitualmente la que presentó mayores registros de eficiencia de intercepción para cada 
día dentro de cada fecha de siembra. Asimismo existió un marcado contraste entre las 
fechas de siembra. La fecha tardía generó rápidamente valores altos de eficiencia de 
intercepción de radiación en el ciclo del cultivo para ambas especies, pero 
disminuyendo el período de captación de radiación (Figura 4.4).   
 
Figura 4.4. Eficiencia de intercepción de radiación para avena y cebada en las tres 
fechas de siembra: S1 (19/09), S2 (10/10) y S3 (01/11). Las líneas llenas indican el 
ajuste de regresión utilizando Ec. 6. En todos los casos los ajustes de regresión fueron 
p≤ 0,001. La línea vertical indica el día de antesis. Las barras indican un EEM. 
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Por otro lado, considerando el IAF, avena produjo mayores registros totales que 
cebada (Figura 4.5), predominando en las tres fechas. Al comienzo del ciclo cebada 
presentó predominio sobre avena, la cual fue menor posteriormente a partir de los ca. 
30 días desde la emergencia, excepto en la fecha tardía que es anterior. Los macollos 
fueron los principales aportantes al IAF en ambas especies siendo más marcada esta 
proporción en cebada (Figura 4.5).  
 
Figura 4.5. Índice de área foliar (IAF, m
2
 m
-2
) en función de los días desde emergencia 
para avena y cebada en las tres fechas de siembra: S1 (19/09), S2 (10/10) y S3 (1/11). 
Se detalla la distribución de IAF entre vástagos (VP: vástago principal, M I: macollos 
primarios, M II: macollos secundarios, M III: macollos terciarios, Mc: macollos del 
coleoptile). La línea vertical indica el día de antesis. 
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4.3.2. Fertilización nitrogenada 
 
Analizando el efecto de la fertilización nitrogenada en la producción de 
biomasa entre especies, no se observaron diferencias significativas entre avena y 
cebada (Cuadro 4.6). La mayor disponibilidad de nitrógeno sí tuvo un fuerte impacto, 
tanto en cebada como en avena, en la biomasa total a madurez, con aumentos del 100% 
en la generación de materia seca total. No hubo para biomasa total interacción especie 
x nitrógeno (p> 0,05). La tasa promedio de crecimiento del cultivo no presentó 
diferencias estadísticamente significativas entre especies pero sí entre los tratamientos 
nitrogenados (11,0 g m
-2
 d
-1
 en N0 y 20,5 g m
-2
 d
-1
 en N1). Y hubo diferencias en la 
longitud del período de acumulación de biomasa (mayor en cebada que en avena, y 
mayor en N0 que en N1) aunque no de un orden de magnitud agronómicamente 
destacable (4,5 días) (Cuadro 4.6). Al momento de antesis avena acumuló 91% ± 1% 
de la biomasa respecto a madurez en N0 y en N1, mientras que cebada acumuló 78% ± 
3% en N0 y 66% ± 6% en N1 (Figura 4.6). 
 
Cuadro 4.6. Biomasa total a madurez (g m
-2
), tasa promedio de crecimiento del cultivo 
(TCCP, g m
-2
 d
-1
) y valor medio de duración del ciclo (V50, días) para avena y cebada 
(factor especie, E) en los tratamientos N0 y N1 (factor N). ***, **, *, y ns indican p≤ 
0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada 
factor y columna, letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas 
(p≤ 0,05). 
Factor  Biomasa total TCCP V50 
Especie Avena 1889 a 16,3 a 63,5 b 
 Cebada 1771 a 14,9a 68,0 a 
Tratamientos N0  1176 a 11,0a 67,0 a 
 N1 2484 b 20,5 b 64,2 b 
E ns ns *** 
N *** *** *** 
E*N ns ns ns 
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Figura 4.6. Dinámica de acumulación de materia seca (g m
-2
, línea llena) y tasa de 
crecimiento del cultivo (TCC, símbolos blancos) para avena y cebada en dos 
condiciones de disponibilidad de N a la siembra (N0, N1). Las líneas llenas indican el 
ajuste de regresión para biomasa utilizando Ec. 7, y las líneas punteadas indican el 
ajuste de regresión para la TCC utilizando Ec. 9. En todos los casos los ajustes de 
regresión fueron p≤ 0,01. La línea vertical indica el día de antesis. Las barras indican 
un EEM. 
Acumulación de biomasa en avena. Para el caso de avena, el rendimiento 
engrano aumentó con la adición de nitrógeno de 3957 kg ha
-1
 a 7694 kg ha
-1
, en 
promedio. El agregado de N duplicó la biomasa total producida y de cada uno de los 
órganos que la componen (tallos, hojas, granza, granos)(Cuadro 4.7). Dentro de cada 
nivel de N, la proporción de biomasa correspondiente a cada órgano fue semejante 
entre la condición N0 y N1, correspondiendo la mayor proporción al tallo (48%), luego 
a los granos (40%, índice de cosecha) y finalmente a hojas (7%) y granza (6%) 
(Cuadro 4.7).  
 
Cuadro 4.7. Peso seco (g m
-2
) a madurez de tallos, hojas, granza, granos y total para 
avena en los tratamientos N0 y N1. Los valores entre paréntesis indican la proporción 
de biomasa respecto al peso total. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y 
no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada columna, letras distintas 
indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Avena Tallos Hojas Granza Granos Biomasa total 
N0 466 (48%) a 60 (6%) a 55 (6%) a 395 (40%) a 978 a 
N1 935 (48%) b 132 (7%) b 103 (5%) b 769 (40%) b 1941 b 
 * ** * *** *** 
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Evaluando la estratificación de la acumulación de materia seca a madurez, 
existieron diferencias significativas (p≤ 0,001) entre los tratamientos y vástagos para 
todas las variables medidas (Cuadro 4.8). El vástago principal fue el que presentó el 
mayor rendimiento. La contribución de los macollos a la biomasa total a madurez y a 
cada uno de los órganos que la componen (tallos, hojas, granza, granos) fue de ca. 
36%. 
 
Cuadro 4.8. Peso seco (g m
-2
) a madurez de tallos, hojas, granza, granos y total para 
avena en cada orden de vástago (VP: vástago principal, M I: macollos primarios, M 
II: macollos secundarios, Macollos totales, promedio de los tratamientos N0 y N1), y 
proporción de biomasa proveniente de los macollos respecto al total. ***, **, *, y ns 
indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. 
Dentro de cada columna, letras distintas indican diferencias estadísticamente 
significativas (p≤ 0,05). 
Avena Tallos Hojas Granza Granos Biomasa Total 
Vástagos      
VP 513 c 70 c 54 c 418 c 1055 c 
M I 192 b 26 b 23 b 156 b 398 b 
M II 79 a 12 a 13 a 83 a 187 a 
 *** *** *** *** *** 
VP 513 b 70 b 54 b 418 b 1055 b 
Macollos total 271 a 38 a 36 a 239 a 585 a 
Proporción 
Macollos/VP 
35% 35% 40% 36% 36% 
 
La dinámica de acumulación de biomasa en los distintos órganos en respuesta a 
la fertilización nitrogenada presentó, como se observa en la Figura 4.7, diferencias 
importantes entre los tratamientos, con incremento significativo de biomasa en cada 
uno de los órganos con la adición de nitrógeno a lo largo de todo el ciclo del cultivo. 
Independientemente de la condición nitrogenada, hasta los 50 DDE la mayor 
proporción de biomasa correspondió a las hojas verdes, a partir de allí al tallo, y desde 
antesis fue creciente la proporción de biomasa destinada a granos (Figura 4.7 a, c). Los 
tratamientos nitrogenados también afectaron significativamente la distribución de 
biomasa entre vástagos a lo largo del ciclo del cultivo (Figura 4.7 b, d). Para avena el 
vástago principal tuvo un fuerte componente en la generación del rinde (68% N0 y 
61% N1), aumentando la proporción en la participación de los macollos en la situación 
de N1 (Figura 4.7, b, d): en la condición N0 los macollos M I y M II aportaron el 22% 
y 10% del rendimiento, mientras que en N1 su aporte fue del 25% y 14%, 
respectivamente. 
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Figura 4.7. Dinámica de acumulación de materia seca (g m
-2
) en función de los días 
desde emergencia para avena en respuesta a la fertilización nitrogenada: N0 testigo 
sin agregado de nitrógeno y N1 fertilizado con nitrógeno. En (a) y (c) se detalla la 
distribución de biomasa entre órganos (hojas verdes, hojas senescentes, tallos, granza, 
granos) y en (b), y (d) entre vástagos (VP: vástago principal, M I: macollos primarios, 
M II: macollos secundarios). Dentro de cada panel, la línea llena superior indica el 
ajuste de regresión utilizando Ec. 7. En todos los casos los ajustes de regresión fueron 
p≤ 0,001. La línea vertical indica el día de antesis. Las barras indican un EEM. 
 
Acumulación de biomasa en cebada. En el cultivo de cebada la fertilización 
nitrogenada incrementó un 118% la biomasa total a madurez (Cuadro 4.9). La 
disponibilidad de N incrementó, a su vez, la cantidad de biomasa a madurez 
correspondiente a tallos, hojas, granza y granos pero sin alterar sus proporciones 
relativas (Cuadro 4.9). 
 
Cuadro 4.9. Peso seco (g m
-2
) a madurez de tallos, hojas, granza, granos y total para 
cebada en los tratamientos N0 y N1. Los valores entre paréntesis indican la proporción 
de biomasa respecto al peso total. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y 
no significativo (p> 0,05), respectivamente.  Dentro de cada columna, letras distintas 
indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Cebada Tallos Hojas Granza Granos Biomasa Total 
N0 268 (30%) a 44 (5%) a 61 (7%) a 520 (58%) a 893 a 
N1 641 (33%) b 101 (5%) b 117 (6%) b 1097 (56%) b 1956 b 
 ** * ** *** *** 
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Evaluando la producción de biomasa madurez en los vástagos, similares valores 
alcanzaron el vástago principal y los macollos primarios, posteriormente se ubicaron 
los macollos secundarios, y finalmente los macollos terciarios y los del coleoptile 
(Cuadro 4.10). Los macollos en cebada generaron el 71% del rendimiento de grano y 
biomasa total. 
 
Cuadro 4.10. Peso seco (g m
-2
) a madurez de tallos, hojas, granza, granos y total para 
cebada en cada orden de vástago (VP: vástago principal, M I: macollos primarios, M 
II: macollos secundarios, M III: macollos terciarios, Mc: macollos del coleoptile, 
Macollos totales, promedio de los tratamientos N0 y N1, y proporción de biomasa 
proveniente de los macollos respecto al total). ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 
0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada columna, 
letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Cebada Tallos Hojas Granza Granos Biomasa total 
Vástagos      
VP 156 c  25 cd 32 b 275 c 489 c 
M I 170 c 28 d 34 b 310 c 541 c 
M II 95 b 17 bc  19 a 176 b 306 b 
M III 53 ab 6 a 9 a 83 a 151 a 
Mc 67 a 11 ab 13 a 118 a 209 a 
 *** *** *** *** *** 
VP 156 a  25 a 32 a 275 a 489 a 
Macollos total 385 b 62 b 74 b 687 b 1207 b 
Proporción 
Macollos/VP 
71% 71% 70% 71% 71% 
 
La dinámica de acumulación de biomasa presentó diferencias entre órganos a lo 
largo de la ontogenia del cultivo de cebada y por efecto de los tratamientos de 
fertilización (Figura 4.8 a, c). El agregado de nitrógeno incrementó significativamente 
la producción tanto de tallos, hojas (verdes o senescentes), granza y granos pero sin 
modificar la proporción de biomasa derivada a cada órgano (Figura 4.8 a, c), la cual 
estuvo fuertemente regulada por la fenología del cultivo: durante la fase inicial del 
ciclo del cultivo predominó la biomasa en hojas (30 DDE), luego en tallos (hasta ca. 80 
DDA) y luego en granos (a partir de antesis). A su vez, a lo largo del tiempo fue 
también variable la biomasa destinada a los distintos órdenes de vástagos: en la fase 
inicial del ciclo del cultivo el vástago principal fue el destino prioritario de biomasa y a 
partir de los 50 DDE lo fueron los macollos (especialmente en la condición N1). A 
diferencia de avena, al fertilizar con nitrógeno aumentó principalmente la proporción 
de macollos en el rendimiento total con el 76% versus 56% en el testigo. El 
rendimiento del vástago principal no presentó diferencias significativas entre 
tratamientos (p> 0,10) con 260 vs 290 g m
-2
 para N0 y N1 respectivamente. 
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Figura 4.8. Dinámica de acumulación de materia seca (g m
-2
) en función de los días 
desde emergencia para cebada en respuesta a la fertilización nitrogenada: N0 testigo 
sin agregado de nitrógeno y N1 fertilizado con nitrógeno. En (a) y (c) se detalla la 
distribución de biomasa entre órganos (hojas verdes, hojas senescentes, tallos, granza, 
granos) y en (b), y (d) entre vástagos (VP: vástago principal, M I: macollos primarios, 
M II: macollos secundarios). Dentro de cada panel, la línea llena superior indica el 
ajuste de regresión utilizando Ec. 7. En todos los casos los ajustes de regresión fueron 
p≤ 0,001. La línea vertical indica el día de antesis. Las barras indican un EEM. 
 
Finalmente, se analizó el efecto de la fertilización nitrogenada sobre la 
generación de biomasa sin granos (tallos, hojas y granza) y la producción de granos 
desglosando entre vástagos principales y macollos totales, dándose un aumento de la 
proporción de la biomasa por parte de los macollos respecto al vástago principal al 
incrementarse la disponibilidad de nitrógeno. El vástago principal logró producir 
granos con mayor frecuencia, mientras que los macollos que se formaron últimos no 
alcanzaron a ser fértiles generando exclusivamente biomasa sin granos (Cuadro 4.11).   
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Cuadro 4.11. Porcentajes de producción de granos y biomasa sin granos (tallos, hojas 
y granza) del vástago principal (VP) y macollos totales para cebada y avena en los 
tratamientos N0 y N1. Para cada especie, letras distintas dentro de cada columna 
indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
  N0 N1 
Especie Vástago Granos  Biomasa sin 
grano 
Granos Biomasa sin 
grano 
Cebada VP 44,4 a 30,0 a 24,7 a 13,2 a 
 Macollos 55,6 b 70,0 b 75,3 b 86,8 b 
Avena VP 63,6 b 64,8 b 61,5 a 49,7 a 
 Macollos 36,4 a 35,2 a 38,5 b 50,3 a 
 
 
Intercepción de radiación e índice de área foliar. El porcentaje de radiación 
interceptada presentó, como muestra la Figura 4.9, registros similares entre las 
especies, pero originando incrementos considerables la fertilización nitrogenada tanto 
en el avance de la eficiencia de intercepción a lo largo del ciclo como en los valores de 
intercepción máximos logrados (Figura 4.9). 
 
Figura 4.9. Eficiencia de intercepción de radiación para avena y cebada en respuesta 
a la fertilización nitrogenada: N0 testigo sin agregado de nitrógeno y N1 fertilizado 
con nitrógeno. Las líneas llenas indican el ajuste de regresión utilizando Ec. 6. En 
todos los casos los ajustes de regresión fueron p≤ 0,001. La línea vertical indica el día 
de antesis. Las barras indican un EEM. 
El efecto del nitrógeno sobre el IAF fue significativo, obteniendo mediciones 
superiores en más del 100% respecto al testigo, del mismo modo avena fue superior en 
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ambos tratamientos respecto a cebada (Figura 4.10). En avena, la mayor proporción de 
IAF correspondió al vástago principal, mientras que en cebada fue significativo el 
aporte de los macollos. En ambas especies, el aporte de los macollos a la constitución 
del IAF fue mayor en la condición N1 que en N0. 
 
Figura 4.10. Índice de área foliar (IAF, m
2
 m
-2
) en función de los días desde 
emergencia para avena y cebada  N0: testigo sin agregado de y nitrógeno y N1: 
fertilizado con nitrógeno. Se detalla la distribución de IAF entre vástagos (VP: vástago 
principal, M I: macollos primarios, M II: macollos secundarios, M III: macollos 
terciarios, Mc: macollos del coleoptile). La línea vertical indica el día de antesis. 
 
4.4. DISCUSIÓN 
 
Las modificaciones en las fechas de siembra permitieron explorar variaciones 
en la acumulación de materia seca en ambas especies, lográndose los rendimientos más 
altos en las primeras fechas (19 de septiembre y 10 de octubre). Al contrastar ambos 
especies, avena produjo mayor biomasa total, en tanto que cebada superó las 10 tn ha
-1
 
de grano, valores similares fueron alcanzados en Chile (Quiroz Mercado, 2010). Las 
características edafoclimáticas en donde se llevaron a cabo los ensayos son factores 
determinantes para generar altos rendimientos, tales como las horas de radiación solar, 
temperaturas pre y post-floración y conjuntamente la provisión de riego. Asimismo en 
Nueva Zelanda, análogos resultado a los de la presente tesis obtuvo Martin (1996) en 
cultivo de avena, pero en este caso, con fechas de siembra de otoño y otra genética. 
Las fechas de siembra de primavera evaluadas en ese mismo ensayo registraron 
rendimientos significativamente inferiores (10 – 12,5 tn ha-1 de materia seca), pero las 
condiciones de ese estudio fueron en secano.  
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El aumento de la disponibilidad de nitrógeno generó evidentes incrementos en 
la producción de biomasa total y rendimiento de grano en las dos especies. Nuestros 
resultados indican que aumentaron en más del 100% por la adición de fertilizante, con 
una dosis total de 100 kg ha
-1
 de nitrógeno fraccionada en la emergencia del cultivo y 
al macollaje en partes iguales. Vale mencionar que en nuestra tesis no se realizaron 
evaluaciones sobre dosis óptimas de fertilización nitrogenada. Existen en la 
bibliografía numerosos estudios sobre evaluación de dosis óptimas para obtener los 
mayores rendimientos en grano, resultando muy variables dependiendo de las 
condiciones experimentales; por ejemplo, las cantidades óptimas recomendadas por 
Birch y Long (1990) trabajando con cebada bajo riego fueron dosis de 150-200 kg ha
-1
 
de nitrógeno. En tanto, Moreno et al. (2003) concluyeron que para una misma región, 
cultivar y manejo, las condiciones climatológicas de cada campaña en particular, 
afectan fuertemente al cultivo de cebada, y que la dosis para obtener los rindes óptimos 
se ubica alrededor de los 120 kg ha
-1
 de N. Un estudio realizado por Cai et al. (2012), 
en un cultivo de cebada, obtuvo incrementos en el rendimiento con fertilización 
nitrogenada hasta una dosis de 225 kg ha
-1
, posteriormente disminuyeron con 300 kg 
ha
-1
. En contraste con Delogu et al. (1998) que registraron los rendimientos más altos 
en cebada y trigo con dosis de N en suelo de 80 kg ha
-1
 y 210 kg ha
-1
, respectivamente. 
Estudios en trigo (Campillo et al., 2007) obtuvieron rendimientos más altos con dosis 
de 300 kg ha
-1
 de nitrógeno. 
En nuestros ensayos se evidenciaron diferencias en el patrón de la acumulación 
de materia seca en las distintas categorías de vástagos(vástago principal, macollos 
primarios, macollos secundarios, etc.). Evaluando los efectos de la fecha de siembra, se 
observó mayor proporción de los macollos respecto al vástago principal en relación al 
ensayo posterior de fertilización nitrogenada. Esto podría deberse a las condiciones 
medioambientales (temperaturas, radiación, etc.) particulares del año en donde se 
llevaron a cabo los ensayos. A su vez, difirió entre especies el aporte de las diferentes 
categorías de vástagos a la biomasa total: el vástago principal presentó menor aporte en 
ambas especies, pero esto se destacó principalmente en avena (cebada presentó mayor 
cantidad y proporción de biomasa de macollos respecto a avena). Ello repercutió en la 
mayor proporción de rendimiento proveniente de macollos en cebada que en avena. 
Estudios comparativos realizados entre trigo y cebada mostraron resultados análogos a 
los aquí presentados, caracterizando a cebada como un cultivo que sustenta su 
rendimiento en la producción de espigas provenientes de macollos (de San Celedonio 
et al., 2014). 
La dinámica de acumulación de materia seca presentó variaciones a lo largo de 
la ontogenia del cultivo de avena y de cebada; pero, independientemente de la 
condición experimental (fecha de siembra, N) o de la especie en cuestión, las máximas 
tasas de acumulación de materia seca se produjeron durante la etapa inmediatamente 
previa a antesis. Durante dicha etapa, y para el conjunto de la planta, la mayor 
proporción de la biomasa correspondió al tallo y luego a las hojas verdes. Al desglosar 
el análisis entre vástagos se evidenció que, durante la etapa inmediata a antesis, la 
mayor proporción del IAF fue aportado por los macollos (y fuertemente así en cebada) 
y, en particular, que los altos IAF solo fueron posibles de ser logrados a partir del 
aporte de los macollos (Figura 4.11). De forma tal que la intercepción de radiación 
durante el período inmediatamente previo a antesis (i.e. la etapa en la que los cultivos 
evidenciaron las mayores tasas de crecimiento) dependió del aporte de área foliar 
proveniente de los macollos (Figura 4.12). 
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Figura 4.11. Índice de área foliar (IAF, m
2
 m
-2
) del vástago principal (VP) o de los 
macollos (Mac) en función del IAF total para avena (Av) y cebada (Cb) en el conjunto 
de datos explorados. 
 
 
 
Figura 4.12. Eficiencia de intercepción de radiación en función del índice de área 
foliar (IAF) en avena y cebada para el conjunto de datos explorados (promedio de 
repeticiones). La línea de puntos vertical indica el valor de IAF del vástago principal 
en el momento de máximo IAF. 
En resumen, el establecimiento del área foliar y, por consiguiente, la captura de 
radiación se sustentó en la dinámica de macollaje. Ello fue particularmente relevante 
durante el período inmediatamente previo a antesis momento del ciclo del cultivo, en el 
que se evidenciaron las mayores tasas de crecimiento del cultivo en cebada y avena.  
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4.5. CONCLUSIONES 
 
El efecto de las fechas de siembra en ambos cultivos fue similar, resultado en 
una merma del rendimiento y biomasa total con retrasos en la fecha de siembra. A su 
vez, el efecto de la disponibilidad nitrogenada fue notable tanto en la dinámica de 
acumulación de materia seca como en el rendimiento de las dos especies. Los retrasos 
en la fecha de siembra determinaron menor acumulación de biomasa por reducción del 
ciclo del cultivo, mientras que la deficiencia de nitrógeno redujo la tasa de acumulación 
de biomasa. Un aspecto a destacar es que existieron diferencias entre las especies, en 
donde cebada presentó mayor rendimiento en grano, y avena produjo mayor biomasa 
total. El aporte de los macollos en el rendimiento y biomasa de cebada fue significativa, 
no así en el caso de avena en donde el vástago principal generó la mayor proporción de 
materia seca. Los macollos fueron los mayores responsables en los cuales se sustentó la 
conformación del área foliar y por ende, la captura de radiación, altamente 
condicionados por la disponibilidad de nitrógeno. 
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CAPÍTULO 5: DEFINICIÓN DE LOS COMPONENTES NUMÉRICOS DEL 
RENDIMIENTO 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
5.1. INTRODUCCIÓN 
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La generación del rendimiento de un cultivo es el producto de la interacción de 
diferentes prácticas de manejo que tienen como objetivo maximizar el rendimiento del 
mismo y su calidad. El rendimiento es un carácter complejo que depende de factores 
ambientales, morfológicos y fisiológicos (Alam et al., 2007). La fecha de siembra es 
una práctica de manejo que tiende a optimizar el rendimiento y ajustar la misma 
permite ubicar al ciclo del cultivo ante condiciones ambientales más favorables y, en 
particular, durante el denominado período crítico donde se definen los componentes de 
rendimiento.  
El rendimiento puede expresarse mediante distintos modelos en función de (i) la 
generación de biomasa y su partición hacia los órganos reproductivos (aspectos 
analizados en el Capítulo 4), y (ii) los componentes numéricos. El rendimiento de los 
cultivos de grano está determinado por dos componentes principales, el NG y el peso 
promedio de los mismos (Slafer y Rawson, 1994). Estos son definidos en diferentes 
momentos del ciclo ontogénico y estarán por lo tanto sometidos a distintas condiciones 
y estreses. De ambos, el NG es el principal componente que explica las variaciones en 
rendimiento sea por el efecto de las prácticas de manejo o por los progresos genéticos 
evidenciados en incrementar el rendimiento potencial (Slafer et al., 1994). El 
rendimiento en granos en cereales de grano pequeño en términos de sus componentes 
numéricos puede desglosarse en la densidad de plantas, número de espigas por planta 
(definido por el número de macollos), número de espiguillas por espiga (u órgano 
reproductivo correspondiente), número de granos por espiguilla (en cultivos con 
espiguillas plurifloras) y el peso del grano. Trigo es el cultivo de cereales en el que se 
ha analizado en mayor medida el proceso de generación del NG. En trigo, el número de 
granos por espigas está asociado con el número de flores fértiles por espiguillas 
establecidas en pre-antesis (Fischer y Stockman, 1986; Miralles y Slafer, 1995; 
Miralles et al., 1998; González et al., 2003). En relación al NG y el PG, el menor NG 
por superficie se asocia con una disminución en el peso promedio de los granos. 
Mayores pesos del grano ante caídas en el NG no son suficientes para compensar las 
pérdidas generadas por la mortalidad de flores que definen posteriormente el NG 
(Slafer et al., 1996).  
Si bien el rendimiento comienza a gestarse desde la siembra, es posible 
identificar una ventana en la cual mermas en la disponibilidad o captación de recursos 
(radiación, agua, nitrógeno) provoca las mayores reducciones en el rendimiento 
logrado. Dado que el número de granos es el principal componente que explica las 
variaciones en rendimiento, dicho período crítico se asocia a caídas en el NG. Por lo 
tanto, aunque las condiciones ambientales mejoren a continuación de dicho período 
crítico, el número de granos no podrá ser reestablecido. Estudios realizados en cebada 
bajo sombreo por Willey y Holliday (1971) descubrieron fuertes mermas en el 
rendimiento por reducciones en la captación de radiación solar, determinando que la 
elongación del tallo fue el período de mayor relevancia por una disminución 
esencialmente del NGE. 
Para la determinación del primero de los componentes mencionados (NG) en 
trigo, se considera como período crítico al comprendido entre 20 días pre-antesis y 10 
días post-antesis (Fischer, 1985; Savin y Slafer, 1991; Abbate et al., 1995). Sin 
embargo, para cebada dicho período fue determinado 10 días previos en relación a 
trigo, alrededor de 40 a 10 días previos a espigazón, relacionándose con la 
determinación del número de espigas por m
2
 (Arisnabarreta y Miralles, 2008). En 
avena, el período crítico fue identificado desde inicio de encañazón hasta antesis 
(Mahadevan et al., 2016). La identificación de estos períodos críticos se realizó 
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mediante sombreos realizados a lo largo del ciclo del cultivo con objeto de reducir la 
radiación incidente y, por consiguiente, la tasa de crecimiento del cultivo. Sin embargo, 
no se analizó en ninguno de esos trabajos cómo variaciones en la tasa de crecimiento 
del cultivo explican los cambios en el rendimiento. 
El posicionamiento de los períodos críticos a lo largo de la ontogenia de los 
cultivos guarda relación con la forma en la que componen su rendimiento. En cebada el 
rendimiento depende fuertemente del número de espigas (Miralles et al., 2014).Esto se 
debe a que cebada posee espiguillas unifloras, mientras que trigo tiene una espiga más 
plástica que cebada, dado que diferencia muchas flores por espiguilla (entre 2 y 5 flores 
fértiles). Por otro lado, cebada posee una mayor capacidad de macollaje que trigo 
(Alzueta et al., 2012), consiguientemente, en trigo la determinación del NG depende 
tanto del NE como del NGE, mientras que en cebada se asocia principalmente con el 
NE (Miralles et al., 2014). Para los cereales que generan espigas con crecimiento 
determinado, la formación del número de espiguillas finaliza con la formación de la 
espiguilla terminal, como es el caso del trigo (Bonnett, 1966). En tanto, cebada que 
presenta espiga con crecimiento indeterminado, con la cantidad de granos por 
espiguillas por raquis definida (uno), posee respuesta al medioambiente en el número 
de espiguillas fértiles en la punta de la espiga (Bonnett, 1966). 
La avena difiere de otros cereales de invierno al poseer de inflorescencia una 
panoja en lugar de espiga, y constituye una vía para responder a través del rendimiento 
en grano a condiciones favorables de crecimiento (Salman y Brinkman, 1992; 
Peltonen-Sainio, 1999). Una panoja difiere de una espiga además de la forma, en el 
plan de diferenciación y desarrollo (Bonnett, 1966). La misma consta de un eje 
principal que se denomina raquis, a su vez este posee nudos de los cuales se desarrollan 
los verticilos que poseen varios raquis secundarios. A partir de estos se originan los 
pedicelos que mantienen en sus extremos las espiguillas que tienen un número variable 
de flores, generalmente la primera y segunda son fértiles, algunos genotipos pueden 
también una tercera flor (Coffman, 1977). El desarrollo de la panoja se presenta desde 
la parte más alta hacia la base de la misma (Bonnett, 1961). La espiguilla terminal que 
se inicia primero es la más avanzada en su desarrollo en relación con las otras 
espiguillas dentro de la panoja (Sonego et al., 2000). La posición de la espiguilla dentro 
de la panoja, y de la flor en la espiguilla contribuyen a la capacidad de destino del 
grano determinando el potencial peso del mismo (Bonnett, 1961; Youngs y Shands, 
1974). Como se mencionó anteriormente, el NG establecidos por espiguilla es variable 
y dependiente de las condiciones ambientales y de manejo, disminuyendo la proporción 
de granos secundarios y terciarios con retrasos de la fecha de siembra (Takeda y Frey, 
1980). El período crítico para la definición del rendimiento ha sido identificado para 
avena que abarca desde inicio de encañazón hasta antesis por Mahadevan et al. (2016). 
El PG en trigo está influenciado por variación genética entre cultivares con 
cambios en las tasas y períodos de llenado del grano (Nass y Reiser, 1975; Hunt et al. 
1991), yes también afectado por las condiciones durante ese período, más 
específicamente el potencial de peso de grano se define inmediatamente previo a la 
antesis y en las primeras etapas de post-antesis (Wardlaw, 1994; Calderini et al., 1999; 
Ugarte et al., 2007). En trigo, los retrasos de la fecha siembra, causan la reducción del 
NG por altas temperaturas pre-antesis (Fischer y Maurer, 1978) y una disminución del 
peso de los mismos, asimismo por altas temperaturas pero en el período post-antesis 
(Sofield et al., 1977; McDonald et al., 1983). Por otro lado, el tamaño de los ovarios de 
las flores influye sobre el peso final de los granos en cebada (Scott et al., 1983) y en 
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trigo (Calderini et al., 2001), la producción de flores de mayor peso originarán granos 
de mayor peso potencial. 
Como mencionamos anteriormente, el rendimiento de avena y cebada puede ser 
analizado a través del modelo que desglosa al rendimiento en sus componentes 
numéricos: 
Rendimiento (g m
-2
) = NG (# m
-2
) x PG (g)       Ec. 8 
donde NG es el número de granos por m
2
 y PG es el peso de los granos. A su vez, el 
número y peso de los granos puede desglosarse en: 
Nº de granos m
-2
 = espigas m
-2
 x granos espiga
-1
,  
Peso de los granos = tasa x duración 
Es manifiesta la importancia del número de macollos sobrevivientes (que 
producirán espigas) como componente numérico del rendimiento, debido a que muchos 
de los macollos totales aparecidos nunca alcanzan el estado de emergencia de la 
inflorescencia (Anderson, 1986; Capítulo 3 de esta tesis). La proporción de vástagos 
principales versus macollos espigados varían considerablemente dependiendo de la 
especie, cultivar, densidad de siembra, prácticas de manejo (fertilización) y condiciones 
ambientales como disponibilidad hídrica y longitud del día. Sin embargo, son acotados 
los trabajos que muestren el aporte de los distintos órdenes de vástagos al rendimiento 
total (sea en trigo, cebada o avena) a través de sus componentes y subcomponentes 
numéricos que lo definen. 
 
5.1.1. Efectos de las fechas de siembras sobre los componentes del rendimiento 
 
El crecimiento de un cultivo es determinado por la secuencia de eventos 
fenológicos. Como se ha mencionado anteriormente, el efecto de distintos estreses 
generados por el medio ambiente (temperatura, disponibilidad hídrica, plagas, malezas, 
enfermedades, etc.) sobre el cultivo es con frecuencia definido con la elección de la 
fecha de siembra. Las consecuencias sobre el rendimiento del cultivo dependerán de la 
etapa de crecimiento en que se encuentre el cultivo al producirse dicho estrés.  
Muchos estudios en cebada y trigo han evaluado el efecto de las fechas de 
siembra, coincidiendo en que el retraso de la siembra produce menores valores de los 
componentes de rendimiento (Jessop e Ivins, 1970; McFadden 1970; Lauer y Patridge, 
1990; McKenzie et al., 2005; Ozturk et al., 2006; Sharma et al., 2008). Algunos 
reportan que con fechas de siembra más tardías se produce una reducción en el peso de 
los granos (Jessop e Ivins, 1970; Zubriski et al., 1970; Weston et al., 1993; Juskiw y 
Helm, 2003, Ozturk et al., 2006; Sharma et al., 2008), debido principalmente a los 
aumentos de temperatura durante el período de llenado de granos (Passarella et al., 
2002). El peso del grano, según Appleyard et al. (1982), se mostró altamente 
dependiente del número de granos espiga
-1
, resultando menor el peso del grano cuanto 
mayor la cantidad de granos por espigas, especulándose en su momento como causa de 
ello a la competencia de los recursos dentro de la espiga. Sin embargo, trabajos 
posteriores mostraron que trigo y cebada son cultivos limitados por destinos más que 
por fuente (Borrás et al., 2004; Bingham et al., 2007). 
Gooding y Lafever (1991) reportaron reducciones del 24 y 41% en rendimiento 
en un cultivo de avena durante dos temporadas (1986 y 1987) cuando se retrasó la 
fecha de siembra, conjuntamente los componentes del rendimiento también se 
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afectaron, granos por panículas decreció 24% en ambas temporadas, el número de 
panículas m
-2
 disminuyó un 17 y 35% dependiendo del año, a pesar que existió un 
incremento del número de flores por panoja en una temporada. Asimismo, previamente 
Frey (1959a) obtuvo aumentos en el número de panojas por planta y peso del grano en 
las fechas tempranas de siembra, coincidiendo posteriormente May et al. (2004). En 
Chile, Beratto y Rouanet (1987), observaron fluctuaciones en el rendimiento en 
cultivares de cebada de primavera, que se explicaron por diferencias en el NG por m
2
 y 
peso de los mismos, como consecuencia de mayor incidencia de enfermedades foliares 
en la fecha de siembra más tardía.  
Por consiguiente, modificar la fecha de siembra constituye una herramienta para 
generar variabilidad en el rendimiento y la definición de sus componentes numéricos 
tanto en avena como en cebada. 
 
5.1.2. Efectos de la fertilización nitrogenada sobre los componentes del 
rendimiento 
 
La fertilización nitrogenada es uno de los factores más importantes en el 
crecimiento y desarrollo de los cultivos de cereales. El rol del nitrógeno en la 
producción agrícola está relacionado con la fotosíntesis, ya que a través de este proceso 
se produce la transformación de la energía física de los fotones en energía química del 
ATP y metabolitos intermedios reducidos ante todo NADPH. Posteriormente son 
utilizados para la síntesis de asimilados de diferentes tipos, principalmente 
carbohidratos y aminoácidos. Ambos son indispensables para la síntesis de los 
componentes bioquímicos de órganos y proporcionar la estructura de toda la planta 
(Lawlor, 2002). En las plantas, el nitrógeno es principalmente requerido para síntesis de 
proteínas, ya sean enzimáticas como estructurales. Previamente, Lawlor et al. (1988) 
habían concluido que la temperatura regula la tasa de síntesis de proteínas, 
determinando la tasa de crecimiento de la planta, por lo tanto sino existen restricciones 
de nitrógeno, el crecimiento estaría limitado por la temperatura y radiación como 
recurso madre del proceso fotosintético. La absorción de nitrógeno por el cultivo está 
regulada por su disponibilidad en el suelo y por la propia demanda del cultivo. En el 
cultivo de cebada, la absorción de nitrógeno es lenta durante las primeras etapas de 
desarrollo mostrando limitada velocidad de crecimiento. Posteriormente, la absorción 
se acelera en la etapa terminal del macollaje y durante encañazón, logrando sus valores 
máximos para antesis (Delogu et al., 1998; Lázzari et al., 2005).  
Muchos estudios han detectado que deficiencias de nitrógeno disminuyen el 
número de granos y el rendimiento en trigo (Fischer, 1993; Abbate et al., 1995) y del 
mismo modo en cebada (Baethgen et al., 1995; Prystupa et al., 2004; Arisnabarreta y 
Miralles, 2006). Dependiendo del genotipo y las condiciones ambientales, la baja en el 
número de granos puede ser producto de menor cantidad de espigas m
-2
 o de la 
disminución del número de granos por espiga (Baethgen et al., 1995; Prystupa et al., 
2004; Arisnabarreta y Miralles, 2006). En cultivo de avena, Frey (1959b) observó 
aumentos del 60-65% en el rendimiento con fertilización con nitrógeno debido a 
incrementos de panojas por planta y granos por panoja. Análogos resultados obtuvieron 
Browne et al. (2006) registrando mejoras del rendimiento ocasionado por aumentos del 
número de panojas y de granos por panojas.  
Peltonen-Sainio y Peltonen (1995) realizaron estudios en avena y trigo, 
demostrando que la adición de nitrógeno mejoró la supervivencia de flores y de 
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macollos, produciendo en consecuencia mayor número de granos por panoja y/o espiga 
y peso de las mismas. La supervivencia floral está relacionada con la dotación de 
nitrógeno disponible para el cultivo y particularmente el contenido de nitrógeno 
acumulado en las espigas al momento de la floración (Abbate et al., 1995). Abbate et 
al. (1995) indicaron que una concentración baja de nitrógeno en espigas, aún para 
condiciones similares de cociente fototermal, produciría una mayor mortandad de 
primordios flores, disminuyendo de esta manera el número de flores fértiles alcanzado 
por las espigas y consecuentemente se alcanzaría un menor número de granos por 
espiga. Recientemente, Duan et al. (2018) detectaron una fuerte relación positiva entre 
el número de granos con la concentración y acumulación de nitrógeno durante el 
crecimiento de la espiga de trigo, en un análisis a través en un amplio rango de 
ambientes. La fertilización nitrogenada ha demostrado incrementar el número de granos 
por espiga en trigo (Langer y Liew, 1973; Whingwiri y Kemp, 1980) debido 
principalmente a mayores tasas de supervivencia de flores por espiguilla (Whingwiri y 
Kemp, 1980). Según Ferrante et al. (2010), la disminución del aborto floral durante la 
última parte de la elongación del tallo en respuesta a la adición de nitrógeno en trigo se 
relacionó con una mayor tasa de desarrollo de la flor, permitiendo que una mayor 
proporción de los primordios iniciados alcanzaran el estado de flores fértiles. Por lo 
cual, una mayor disponibilidad de N favoreció el NG. 
Los componentes de rendimiento son afectados por la tasa de fertilización  
nitrogenada y por el momento de aplicación. A medida que se retrasa la fertilización, el 
efecto sobre los componentes de rendimiento disminuye, favoreciendo de esta manera 
al aumento del contenido de proteína en grano de trigo (Stone y Savin, 1999). Sinclair y 
Jamienson (2006) demostraron que el rendimiento en grano y el número de granos en 
trigo, se ven limitados por la capacidad de captar recursos, principalmente nitrógeno. 
En cebada, la fertilización de nitrógeno determina un aumento del porcentaje de granos 
provenientes de macollos, y estos poseen menor calibre de los que proceden de los 
vástagos principales (Prystupa et al., 2004). En el presente capítulo se evaluó la 
definición del rendimiento en términos de sus componentes numéricos en cultivos de 
avena y cebada. 
5.2. MATERIALES Y MÉTODOS 
 
i) Ensayo de fechas de siembra  
Condición experimental. Se trabajó sobre los ensayos de fecha de siembra 
ejecutados a campo durante la estación de crecimiento 2012/13 previamente detallados 
en el Capítulo 2, en el que en el Campo Experimental de la EEA INTA Esquel (43° 07´ 
S, 71° 32´ O) se combinaron tres fechas de siembra contrastantes (S1: 18/09/12, S2: 
10/10/12, S3: 01/11/12,) y dos cultivares, uno de avena “Carlota INTA” (Avena sativa 
L.) y otro de cebada cervecera “Scarlett” (Hordeum vulgare ssp. distichum L.), con un 
diseño experimental en bloques completamente al azar con arreglo factorial con 4 
repeticiones. 
Mediciones principales y análisis de datos. Se registraron diferentes 
mediciones a madurez: 
1. Biomasa en madurez del cultivo. Se muestrearon 100 cm lineales de biomasa 
aérea arrancadas de raíz. Se separaron las inflorescencias (espigas en cebada, panoja en 
avena) manteniendo por separado las diferentes categorías de vástagos: vástago 
principal, macollos primarios, macollos secundarios, macollos terciarios y macollos del 
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coleoptile. Las inflorescencias se trillaron y se procedió a realizar peso seco de los 
granos luego de permanecer las muestras en estufa a 54 ºC por 48 horas. Se midió 
rendimiento y sus componentes numéricos. 
2. Componentes numéricos del rendimiento. Se calcularon los siguientes 
componentes del rendimiento:  
- Peso de los granos: en una submuestra individual de lo cosechado en cada parcela a 
madurez del cultivo, se contaron y pesaron cien granos. Su peso fue referido como 
peso promedio de los granos (PG). 
- Número de granos por m
2
y sus subcomponentes numéricos: se calcularon como: 
- Nº granos m
-2
 = Rendimiento (g m
-2
) / PG (g) 
- Número de espiga (o panojas) por m
2 
(se estimó a través de la muestra 
cosechada)   
- Número de granos por espiga o por panojas: se obtuvo como el cociente entre 
el número de granos por m
2
 y el número de espigas (o panoja) por m
2
.  
3. Análisis estadístico de los datos. Los datos recopilados en los puntos (2) 
permitieron analizar el rendimiento a través de sus componentes segregando el análisis 
a nivel de cultivo y entre categorías de vástagos. La diferencia entre tratamientos para 
los diferentes parámetros analizados se realizó por medio de análisis de varianza 
usando el programa InfoStat (Di Rienzo et al., 2011), para el diseño estadístico 
utilizado (factorial en DBCA), considerando los factores simples y sus interacciones. 
Cuando el análisis de varianza arrojó diferencias significativas, los valores medios de 
cada tratamiento fueron comparados mediante el test de Tukey en un nivel de 
significancia de α < 0,05. Mediante regresiones lineales se estimaron la correlación 
entre diferentes variables (Motulsky y Christopoulos, 2003). 
 
 
ii) Ensayo de respuesta a la disponibilidad nitrogenada  
Condición experimental. Para analizar la respuesta a la disponibilidad 
nitrogenada se consideró el ensayo ejecutado durante la estación de crecimiento 
2014/15 en el Campo Experimental de la EEA INTA Esquel (43° 07´ S, 71° 32´ O), 
combinando los cultivares de avena “Carlota INTA” y cebada cervecera “Scarlett” 
previamente utilizando con dos disponibilidades contrastantes de contenido de 
nitrógeno en suelo a siembra. Los niveles de N fueron: (i) nivel de N bajo equivalente 
al N-NO3
-
 base del suelo (N0 = 63 kg N ha
-1
), y (ii) nivel de N alto dado por el 
agregado a emergencia de 50 kg N ha
-1
 y 50 kg N ha
-1
 al macollaje (N1). El diseño 
experimental fue en bloques completamente al azar con un arreglo factorial con 4 
repeticiones. 
Mediciones principales y análisis de datos. Se realizaron las mismas 
mediciones y análisis de los datos que los ejecutados en el ensayo de fechas de siembra 
detallado previamente. 
5.3. RESULTADOS 
5.3.1. Efectos de las fechas de siembras sobre los componentes del rendimiento 
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Rendimiento. El rendimiento de cebada fue mayor que el rendimiento de avena 
independientemente de la fecha de siembra, con rendimientos medios de 1133 g m
-2
 
para cebada y de 761 g m
-2
 para avena (Cuadro 5.1). Los mayores rendimientos se 
obtuvieron en la primera y en la segunda fecha de siembra, respecto a la tercera fecha 
de siembra (Cuadro 5.1). 
 
Cuadro 5.1. Rendimiento (g m
-2
) para avena y cebada (factor especie, E) en cada una 
de las tres fechas de siembra (factor siembra, S). ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 
0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y 
columna, letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Especie Siembra Rendimiento 
Avena 19-sep 825 b 
 10-oct 748 ab 
 01-nov 690 a 
Cebada 19-sep 1118 ab 
 10-oct 1192 b 
 01-nov 1089 a 
E ** 
S * 
E*S ns 
 
Componentes numéricos del rendimiento en avena. El efecto de las fechas de 
siembra sobre los componentes de rendimiento en avena no resultó tan evidente como 
en cebada (Cuadro 5.2), los valores más altos en el NG y el subcomponente NGP los 
presentó la primera fecha, pero sin diferencias significativas con las restantes (p> 0,10). 
A su vez no existieron diferencias estadísticas entre fechas de siembra (p> 0,10) en el 
NE, NGP y PG (Cuadro 5.2). 
 
Cuadro 5.2. Número de granos m
-2
 (NG), número de panojas m
-2
 (NP), número de 
granos panoja
-1
 (NGP), peso de los granos (PG) (mg) y rendimiento (Rto) (g m
-2
) para 
avena en las distintas fechas de siembra. Al pie se detalla el resultado del análisis de 
varianza para el factor fecha de siembra (S). ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, 
p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada columna, letras 
distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Fechas NG NP NGP PG Rto 
19 septiembre 23685 a 451 a 52 a 35,2 a 833,7 b 
10 octubre  20691 a  521 a 43 a 36,3 a 751,1 ab 
01 noviembre 20220 a 561 a 45 a 34,0 a 687,5 a 
S ns ns ns ns * 
 
La participación en avena del vástago principal en los componentes del 
rendimiento fue significativa en comparación a macollos (Cuadro 5.3). El aporte al 
rendimiento de los macollos de orden terciarios y del coleoptile fue insignificante. 
Presentó diferencias significativas por efecto de la fecha de siembra (p≤ 0,05) tanto en 
NG como en el número de granos por panoja (NGP).  
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Cuadro 5.3. Número de granos m
-2 
(NG), número de panojas m
-2 
(NP), número de 
granos panoja
-1
(NGP), peso de los granos (PG) (mg) y rendimiento (Rto) (g m
-2
) para 
avena en las distintas fechas de siembra y para cada vástago. Al pie se detalla el 
resultado del análisis de varianza para el factor fecha de siembra (S), factor categoría 
de vástago (C) y su interacción. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y 
no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y columna, letras 
distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Vástagos NG NP NGP PG Rto 
VP 8943 c 159 b 57 c 35,4 a 316,5 c 
M I 6135 b 156 b 40 b 36,1 a 221,5 b 
M II 5971 b 137 b 44 bc 35,7 a 213,2 b 
M III 1064 a 35 a 24 a 34,6 a 36,8 a 
Mc 847 a 38 a 21 a 33,8 a 28,6 a 
S * ns *** ns ns 
C *** *** *** ns *** 
S*C ns ns ns ns ns 
 
Componentes numéricos del rendimiento en cebada. Considerando el efecto de 
las fechas de siembra en cebada (Cuadro 5.4), la segunda fecha presentó el mayor 
registro en el NG (S2=26813 vs. S1=25502 y S3=24334 granos m
-2
). No existieron 
diferencias significativas (p> 0,10) entre los demás componentes numéricos del 
rendimiento por efecto fecha de siembra (NE, NGE y PG).  
 
Cuadro 5.4. Número de granos m
-2
 (NG), número de espigas m
-2
 (NE), número de 
granos espiga
-1
 (NGE), peso de los granos (PG) (mg) y rendimiento (Rto) (g m
-2
) para 
cebada en las distintas fechas de siembra. Al pie se detalla el resultado del análisis de 
varianza para el factor fecha de siembra (S).  ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 
0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada columna, 
letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Fechas NG NE NGE PG Rto 
19 septiembre 25205 ab 1141 a 24 a 45,5 a 1146 ab 
10 octubre 26813 b 1139 a 26 a 45,1 a 1209 b 
01 noviembre 24334 a 1131 a 23 a 46,0 a 1119 a 
S ** ns ns ns ** 
 
Estudiando los distintos vástagos, es destacada la participación de los macollos 
primarios en los componentes del rendimiento, generando más del 100% en la 
producción de número de granos y número de espigas m
-2 
respecto al vástago principal 
(Cuadro 5.5). Del mismo modo, los macollos secundarios, presentaron diferencias 
significativas (p≤ 0,05) en el NG y NE en relación al vástago principal. No existieron 
diferencias (p> 0,10) en el NGE, pero produjeron granos más livianos en comparación 
al vástago principal y macollos primarios (Cuadro 5.5). La menor producción de granos 
m
-2 
fue la registrada en los macollos terciarios, sin diferencias entre vástago principal y 
los macollos del coleoptile. Podemos destacar que el NGE y el PG fueron superiores en 
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el vástago principal respecto a los macollos secundarios, terciarios y del coleoptile 
(Cuadro 5.5).   
 
Cuadro 5.5. Número de granos m
-2
 (NG), número de espigas m
-2
 (NE), número de 
granos espiga
-1
 (NGE), peso de los granos (PG) (mg) y rendimiento (Rto) (g m
-2
) para 
cebada en las distintas fechas de siembra y para cada vástago. Al pie se detalla el 
resultado del análisis de varianza para el factor fecha de siembra (S), factor categoría 
de vástago (C) y su interacción. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y 
no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y columna, letras 
distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Vástagos NG NE NGE PG Rto 
VP 4040 b 163 a 21 b 46,9 b 189,5 b 
M I  8386 d 382 c  19 ab 45,4 ab 380,7 d 
M II  5601 c  254 b  18 ab 43,8 a 245,3 c 
M III 3180 a 157 a 18 ab 44,4 a 141,1 a 
Mc 4250 b 181 a 16 a 43,0 a 182,8 b 
S ** ns * ns ** 
C *** *** ** *** *** 
S*C ns ns ns ns ns 
 
 
5.3.2. Efectos de la fertilización nitrogenada sobre los componentes del 
rendimiento 
 
Rendimiento. El efecto de la fertilización nitrogenada fue notable en el 
rendimiento de cebada (1218 g m
-2 
en N1 vs. 577 g m
-2 
en N0), mientras que en avena 
aumentó de 439 g m
-2 
en la condición N0 a 854 g m
-2 
en la condición N1 (Cuadro 5.6). 
El rendimiento de cebada fue significativamente superior al rendimiento de avena 
independientemente de la condición nitrogenada (Cuadro 5.6). 
 
Cuadro 5.6. Rendimiento (g m
-2
) para avena y cebada (factor especie, E) en los 
tratamientos N0 y N1 (factor nitrógeno, N). ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, 
p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y 
columna, letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Especie Tratamiento Rendimiento 
Avena N0 439,2  a  
 N1 854,1  c 
Cebada N0   576,8 b 
 N1 1217,8 d 
E *** 
N *** 
E*N ** 
 
78 
 
 
 
Componentes numéricos del rendimiento en avena. En el cultivo de avena, la 
adición de nitrógeno aumentó el NG, por un incremento en el subcomponente número 
de panojas (NP) (451 vs. 782 panojas m
-2
 en N0 y N1, respectivamente; representando 
un 73% de incremento), y adicionalmente aumentó NGP (27 vs. 31 granos panoja
-1
 en 
N0 y N1, respectivamente; equivalente a un 15% de mejora) (Cuadro 5.7). Ello resultó 
en un rendimiento de grano 94% superior (439 vs. 854 g m
-2
 en N0 y N1, 
respectivamente) en el tratamiento de alta disponibilidad nitrogenada. 
 
Cuadro 5.7. Número de granos m
-2
(NG), número de panojas m
-2 
(NP), número de 
granos panoja
-1
(NGP), peso de los granos (mg) (PG) y rendimiento en grano (Rto) (g 
m
-2
) para avena para los tratamientos N0 y N1. Al pie se detalla el resultado del 
análisis de varianza para el factor nitrógeno (N). ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 
0,01, p≤ 0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y 
columna, letras distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Tratamientos NG NP NGP PG  Rto 
N0  12052 a 451 a  27 a  36,4 a 438,7 a  
N1  24141 b  782 b 31 b 35,5 a 857,0 b 
N *** ** * ns *** 
 
En avena, el aporte de nitrógeno incrementó el NGP, conjuntamente el NP, en 
consecuencia el NG y rendimiento; por el contrario, no hubo diferencias significativas 
(p> 0,10) en el PG (Cuadro 5.8). La distribución entre los vástagos en los componentes 
del rendimiento fue diferente: el aporte del vástago principal fue importante en relación 
a los macollos, donde a excepción del PG, el resto de los componentes del rendimiento 
resultaron superiores. 
 
Cuadro 5.8. Número de granos m
-2
 (NG), número de panojas m
-2 
(NP), número de 
granos panoja
-1
 (NGP), peso de los granos (mg) (PG) y rendimiento en grano (Rto) (kg 
ha
-1
) para avena en los tratamientos N0 y N1 y para cada vástago. Al pie se detalla el 
resultado del análisis de varianza para el factor nitrógeno (N), factor categoría de 
vástago (C) y su interacción. 
 
Componentes numéricos del rendimiento en cebada. Como consecuencia de la 
fertilización se incrementó significativamente el NG, como consecuencia del aumento 
del subcomponente NE (672 vs 1271 espigas m
-2
 en N0 y N1 respectivamente, que 
representó un aumento del 106%). No existieron diferencias (p>  0,10) en el NGE y PG 
por efecto de la fertilización (Cuadro 5.9).  
Vástagos NG NP NGP PG  Rto 
VP 11789 c  291 c 40 b 34,4 a 4055,4 c 
M I 4273 b  210 b 20 a 35,9 a 1534,0 b 
M II  2035 a 115 c 17 a   36,3 a 738,7 a 
N *** *** *** ns *** 
C *** *** *** ns *** 
N*C *** *** ** ns ** 
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Cuadro 5.9. Número de granos m
-2
(NG), número de panojas m
-2
(NP), número de 
granos espiga
-1 
(NGP), peso de los granos (PG) (mg) y rendimiento (Rto) (g m
-2
) para 
cebada para los tratamientos N0 y N1. Al pie se detalla el resultado del análisis de 
varianza para el factor nitrógeno (N). ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 
0,05, y no significativo (p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada columna, letras 
distintas indican diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Tratamientos NG NE NGE PG  Rto 
N0  11952 a 672 a  18 a  48,3 a 577,3 a  
N1  24738 b 1271 b 20 a 49,2 a  1217,1 b 
N *** *** ns ns *** 
 
En cebada, analizando los distintos vástagos (Cuadro 5.10), no existieron 
diferencias estadísticas entre el vástago principal y los macollos primarios en el NG, 
NGE, PG y el rendimiento, pero sí existieron diferencias significativas (p≤ 0,05) en el 
NE (332 vs. 250 espigas m
-2
). Los macollos secundarios registraron valores intermedios 
en los componentes del rendimiento, pero con diferencias significativas en PG respecto 
al vástago principal. Los resultados indicaron una disminución en el PG de los 
macollos en relación al vástago principal. 
 
Cuadro 5.10. Número de granos m
-2
 (NG), número de espigas m
-2
 (NE), número de 
granos espiga
-1
(NGE), peso de los granos (mg) (PG) y rendimiento (Rto) (g m
-2
) para 
cebada en los tratamientos N0 y N1 y para cada vástago. Al pie se detalla el resultado 
del análisis de varianza para el factor nitrógeno (N), factor categoría de vástago (C) y 
su interacción. ***, **, *, y ns indican p≤ 0,001, p≤ 0,01, p≤ 0,05, y no significativo 
(p> 0,05), respectivamente. Dentro de cada factor y columna, letras distintas indican 
diferencias estadísticamente significativas (p≤ 0,05). 
Vástagos NG NE NGE PG  Rto 
VP 5333 c 250 c 21 b 51,7 c 275,1 c 
M I  6336 c 332 d 19 ab 48,6 bc 307,9 c 
M II   3720 b 196 b 18 ab 46,1 ab 171,1 b 
M III 1833 a 134 a 18 ab 42,9 a 78,2 a 
Mc 2541 a 137 a 16 a 46,5 b 118,1 a 
N *** *** ns *** *** 
C *** *** *** *** *** 
N*C *** *** ** *** ** 
 
 
5.3.3. Definición del rendimiento en función de sus componentes numéricos 
 
Considerando los componentes del rendimiento, el NG se relacionó 
positivamente con el rendimiento en ambas especies, caracterizándose cebada por 
lograr un mayor rendimiento que avena a igual NG (Figura 5.1a). A su vez, avena y 
cebada difirieron en la forma en la que lograron un NG dado: las variaciones en el NG 
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en cebada estuvieron dadas por la cantidad de espigas establecidas, mientras que en 
avena se debieron tanto a variaciones en el NP como en el NGP (Figura 5.1b). Cebada 
se caracterizó por presentar, a igual condición ambiental (fecha de siembra, 
disponibilidad de N), un mayor número de vástagos reproductivas que avena (i.e. NE 
en cebada > NP en avena), mientras que avena se caracterizó por presentar un mayor 
número de granos por vástago reproductivo que cebada (i.e. NGE en cebada < NGP en 
avena) (Figura 5.1b). El PG, por su parte, no presentó ninguna asociación con el 
rendimiento (p> 0,10) (Figura 5.1b), caracterizándose cebada por presentar un mayor 
peso de grano que avena (46,0 mg en cebada y 35,6 mg en avena, promedio general). 
Por consiguiente, el NG fue el componente que mejor explicó las variaciones en el 
rendimiento sea por efecto especie, fecha de siembra o disponibilidad de N (Figura 
5.1d). Por lo tanto, lograr altos rendimientos solo fueron posibles con un alto número 
de granos establecidos (Figura 5.1d). En avena, el establecimiento de granos 
correspondió en un 52%, en promedio, al aporte de granos del vástago principal, 
seguido en un 26% de granos provenientes del M I y un 20% de granos provenientes 
del M II (Figura 5.2a). En cebada, el establecimiento de granos dependió del aporte por 
igual de los distintos órdenes de vástagos: en promedio el vástago principal aportó el 25 
% de los granos que conforman el rendimiento, 38% del M I, 24% de M II, y 14% 
provinieron de macollos derivados del coleoptile. 
Figura 5.1. Relación entre el rendimiento y el número de granos por m
2
 (a), entre el 
número de granos por espiga y el número de espigas por m
2
 (b), entre el rendimiento y 
el peso del grano (c), y entre el peso del grano y el número de granos por m
2
 (d) para 
avena (Av) y cebada (Cb) en tres fechas de siembra y dos disponibilidades de N. En 
(a), las líneas llenas indican el ajuste de regresión (yAv= 0,033x – 39, r²= 0,98 p≤ 
0,001; yCb= 0,041x – 102, r²= 0,94 p≤ 0,001). Las líneas punteadas representan en (b) 
líneas de iso-número de granos por m
2
 (desde 6000 granos m
-2
 a 30000 g m
-2
, con 
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rangos de 3000 granos m
-2
), y en (c) líneas de iso-rendimiento (desde 200 g m
-2
 a 1200 
g m
-2
, con rangos de 200 g m
-2
). 
 
 
Figura 5.2. Aporte relativo al número de granos por m
2
 de granos provenientes del 
vástago principal (VP), macollos del coleoptile (Mc), primarios (M I), secundarios (M 
II), y terciarios (M III ) para avena (Av) y cebada (Cb) en tres fechas de siembra (S1 a 
S3 del ensayo 1, E1) y dos disponibilidades de N (N0 y N1 del ensayo 2, E2). Las 
barras indican un EEM. 
 
Para analizar la definición del número de granos por m
2
 en cada especie, se 
procedió a relacionar la tasa de crecimiento del cultivo de cada día del ciclo del cultivo 
(calculada en el Capítulo 3) con el número final de granos logrados a madurez. El 
objetivo del análisis era responder a la pregunta: ¿explica la TCC a los i días desde 
antesis al número final de granos logrados? A través de ello se posibilitaría identificar 
si existe un período en el cual la TCC explique en mayor medida al NG que algún otro 
período. La TCC durante los 15 días previos al momento de antesis fue la que explicó 
en mayor medida las variaciones en el número de granos logrados a madurez tanto en 
avena como en cebada (aunque en cebada hubo un segundo pico de asociación entre 
ambas variables a los 20 días después de antesis). En ambas especies, la relación entre 
la TCC durante dicho período y el número de granos por m
2
 fue asintótica dado que 
TCC superiores a 30 g m
-2
 día
-1
 no determinaron aumentos en el número de granos 
(Figura 5.3b, d). Ni en avena ni en cebada se identificó un período en el cual la TCC 
explicó al peso de los granos. 
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Figura 5.3. Coeficiente de Pearson r (correspondiente a la relación entre la tasa de 
crecimiento del cultivo por día promedio de cada período, g m
-2
 día
-1
, y el número de 
granos por m
2
 a madurez) en función de los días desde antesis (DDA) (a, c) y número 
de granos por m
2 
en función de la tasa de crecimiento del cultivo para el período con 
mayor coeficiente de Pearson (b) para avena (Av) y cebada (Cb) en tres fechas de 
siembra (S1 a S3 del ensayo 1, E1) y dos disponibilidades de N (N0 y N1 del ensayo 2, 
E2). En (a) y (c) las líneas punteadas identifican un nivel de probabilidad p≤ 0,05 
(línea inferior), p≤ 0,01 (línea intermedia) y p≤ 0,001 (línea superior), y el rectángulo 
sombreado señala el período identificado como de mayor coeficiente de Pearson. En 
(b) y (d) la línea llena representa el ajuste de una función polinómica de segundo 
grado: yavena= -11,1x
2
 + 887x + 5228, r= 0,85 p≤ 0,001; ycebada= -14,0x
2
 + 1067x + 
7229 r= 0,73 p≤ 0,001). 
 
5.4. DISCUSIÓN 
 
El rendimiento en grano de avena y cebada puede ser considerado a través del 
modelo que representa el rendimiento en sus componentes numéricos: Rendimiento = 
NG x PG. Los resultados de nuestros estudios en cebada indican que el efecto de la 
fecha de siembra sobre las variaciones en el rendimiento fue mejor explicado por el 
componente NG, relacionándose positivamente con el rendimiento, en tanto que el 
segundo componente (PG) presentó escasa relación y una tendencia negativa con el 
mismo. Coincide ello con lo indicado en la literatura en trigo (Calderini et al., 1999; 
Fischer, 2008), en donde el NG se relacionó mejor que el PG a las variaciones en 
rendimiento. El efecto de las fechas de siembra en cebada determinó que la segunda 
D ía s  d e s d e  a n te s is
C
o
e
fi
c
ie
n
te
 d
e
 P
e
a
r
s
o
n
-7 5 -5 0 -2 5 0 2 5 5 0 7 5
0 .0
0 .2
0 .4
0 .6
0 .8
1 .0
(a )  A v e n a
T C C  -1 5  a  0  D D A  (g  m
-2
 d
-1
)
N
ú
m
e
r
o
 d
e
 g
r
a
n
o
s
 m
-2
0 1 0 2 0 3 0 4 0 5 0
0
7 0 0 0
1 4 0 0 0
2 1 0 0 0
2 8 0 0 0
3 5 0 0 0
(b )  A v e n a
D ía s  d e s d e  a n te s is
C
o
e
fi
c
ie
n
te
 d
e
 P
e
a
r
s
o
n
-7 5 -5 0 -2 5 0 2 5 5 0 7 5
0 .0
0 .2
0 .4
0 .6
0 .8
1 .0
(c )  C e b a d a
T C C  -1 5  a  0  D D A  (g  m
-2
 d
-1
)
N
ú
m
e
r
o
 d
e
 g
r
a
n
o
s
 m
-2
0 1 0 2 0 3 0 4 0 5 0
0
7 0 0 0
1 4 0 0 0
2 1 0 0 0
2 8 0 0 0
3 5 0 0 0
(d )  C e b a d a
83 
 
 
 
fecha presente los más altos rendimientos de grano, como consecuencia de los mayores 
registros en el componente de NG, a su vez esto producto del aumento del 
subcomponente NE. En avena la primera fecha originó el mayor rendimiento en grano 
por incremento del NG, pero en este caso ocasionado por valores altos en el 
subcomponente NGE. 
Cebada y avena mostraron algunas diferencias en el modelo de componentes 
numéricos de rendimiento, ambas presentaron asociación del NG con el rendimiento y 
sin relación de este con el PG. La diferencia se manifestó porque en cebada los 
aumentos de rendimiento fue a partir del aumento de NE, mientras que en avena, se 
registró simultáneamente mayores valores del subcomponente NGP, similar a lo que 
sucede en trigo (Slafer et al., 1994). En cebada cervecera (dos hileras), Abeledo et al. 
(2003) demostraron que el rendimiento en grano se asoció con el NG, y este a su vez 
fue dependiente del NE por unidad de superficie. Lorencetti et al. (2006) llegaron a la 
conclusión que el número de granos por panojas presenta alta correlación con el 
rendimiento de grano, con mínima contribución del PG. Ello está en línea coincidente 
con Peltonen-Sainio et al. (2007) quienes señalaron que el NG es más flexible que el 
PG como determinante del rendimiento, lo que indica la habilidad de expresión de los 
cereales ante condiciones favorables de crecimiento.  
En el cultivo de avena el rendimiento tiene conjuntamente como factor 
determinante el NGP, por lo cual incrementos de supervivencia de las flores y el cuaje 
de granos tendrán gran impacto en el mismo. El NGE suele ser el subcomponente que 
mejor explica las diferencias en el NG en el caso de trigo. Peltonen-Sainio (1997) 
demostró que la aplicación exógena de citoquinina en avena no redujo la proporción de 
espiguillas y flores abortadas, mientras que la fertilización con nitrógeno estimuló la 
generación endógena de la hormona, incrementando el rendimiento potencial a través 
de la prolongación del crecimiento, de este modo disminuyendo la muerte de flores. 
Estudios en avena y trigo señalaron que el aborto de flores depende del régimen de 
nitrógeno y cultivar, estableciendo un aumento de la supervivencia de flores y mayor 
número de granos por panoja/espiga y peso de los granos (Peltonen-Sainio y Peltonen, 
1995).  
En cuanto al efecto de la mejora en la disponibilidad nitrogenada, esta produjo 
un aumento destacable en el rendimiento en cebada, modificando el NG, y dentro de 
los subcomponentes fue principalmente causado por aumentos en el NE, más que por el 
NGE (Delogu et al., 1998; Arisnabarreta y Miralles, 2004; Cossani et al., 2009). En 
nuestros ensayos de avena observamos del mismo modo aumento en el NG, pero 
conjuntamente al incremento del NP se registraron mayores valores en el NGP. Esto 
coincide con Ohm (1976) y Brinkman y Rho (1984) quienes evaluaron la adición de 
nitrógeno registrando aumentos del NP y el NGP. En línea a lo demostrado, Ahmadi et 
al. (1988) encontraron respuestas en el rendimiento en avena al ampliar la 
disponibilidad nitrogenada por modificaciones en el NGP, sin diferencias en el PG. Por 
otro lado, resultados análogos obtuvo Hamill (2002) posteriormente, en donde evaluó 
distintas tasas de fertilización con nitrógeno (0-40-80-120 kg ha
-1
) en distintos sitios, 
registrando aumentos en todos los componentes de rendimiento (número de panojas y 
granos panojas
-1
), pero una disminución en el peso de los granos, a excepción de una 
localidad. El aumento en el NG obtenido a través de la fertilización nitrogenada, en 
ambos especies, estuvo asociado a un mayor número de macollos fértiles, generando 
por ende un mayor número de espigas y/o panojas por unidad de superficie. Estos 
resultados manifiestan que el NE es un componente del NG que responde a la 
fertilización nitrogenada tal como lo propusieron Novoa y Loomis (1981) y 
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posteriormente confirmado por Salvagiotti y Miralles (2007), sugiriendo que este 
nutriente es fundamental para mantener la fertilidad de macollos previamente 
formados. De forma tal que, sea por efecto fecha de siembra o disponibilidad de N en 
suelo, tanto en avena como en cebada el NG fue el principal componente numérico en 
explicar las variaciones en rendimiento; sin embargo, difirió entre especies cómo 
compusieron ese NG: en cebada dependió del NE mientras que en avena dependió del 
NP y el NGP. 
Para incrementar el NE en ambos cultivos, debemos aumentar el número y 
supervivencia de vástagos principales y macollos espigados. Una mejora en la 
eficiencia de captura y/o uso de los recursos incrementa la supervivencia de los 
macollos promoviendo de esta manera elevar el NG (Slafer et al., 2010). Para ello, se 
analizó si la tasa de crecimiento del cultivo a lo largo de su ciclo explicó las variaciones 
en el establecimiento de granos. En la presente tesis se determinó que en ambas 
especies la tasa de crecimiento durante los 20 días inmediatamente previos a antesis fue 
la que explicó en mayor medida las variaciones en el NG. Dichas etapas coinciden con 
las identificadas como período crítico para la definición del rendimiento en cada uno de 
los respectivos cultivos. Arisnabarreta y Miralles (2008) identificaron que -40 a +10 
días respecto a espigazón es el período crítico para la definición del rendimiento en 
cebadas de dos hileras, ya que para el establecimiento del NGE se ubicó entre 
espigazón y los 25 días previos, mientras que para el NE se estableció entre 20 y 40 
días previos a espigazón, período que coincide con el identificado como crítico por 
Arisnabarreta y Miralles (2008). La determinación de dichos períodos críticos se 
realizó mediante ensayos manipulativos de sombreos consecutivos a lo largo del ciclo 
del cultivo. Un aspecto a destacar es que Arisnabarreta y Miralles (2008) determinaron 
que durante dicha etapa la respuesta del NG a la TCC fue lineal (con valores máximos 
explorados en su trabajo de TCC de 30 g m
-2
 día
-1
); sin embargo, en la presente tesis se 
determinó que dicha relación fue asintótica dado que TCC superiores a 30 g m
-2
 día
-1
 
no redundaron en aumentos en el NG. A partir de dicho valor umbral, el cultivo estaría 
experimentado una limitación al establecimiento de granos. En cebada, para lograr altas 
TCC debemos optimizar la oferta de recursos durante el período crítico, teniendo en 
cuenta varios factores, tales como la fecha de siembra apropiada que determinará el 
cociente fototermal (relación entre radiación incidente en el período crítico y la 
temperatura ambiente), y conjuntamente dependerá de la densidad de siembra, 
disponibilidad nutricional e hídrica. Asimismo Arisnabarreta y Miralles (2008) 
determinaron que cuanto mayor el cociente fototermal durante el período crítico de 
definición del rendimiento, serán mejores los rendimientos potenciales en el cultivo de 
cebada. Ante cambios importantes en la disponibilidad de recursos, el componente que 
se expresará más señaladamente será el NE, por una mayor supervivencia de macollos 
(Capítulo 2), mientras que con leves cambios responderá el NGE.  
En avena el período crítico para la definición del rendimiento fue recientemente 
identificado desde inicio de encañazón hasta antesis por Mahadevan et al. (2016), 
quienes lo determinaron mediante sombreos sucesivos pero sin analizar cuál fue la 
variable ecofisiológica que explicó las caídas en el NG. En la presente tesis se 
determinó que la TCC durante los 20 días previos a antesis, etapa comprendida dentro 
del período crítico identificado por Mahadevan et al. (2016), explicó las variaciones en 
NG sea por efecto fecha de siembra o disponibilidad de N en suelo. Al igual que lo 
observado en cebada, la relación entre el NG y la TCC fue asintótica ya que TCC 
superiores a 30 g m
-2
 día
-1
 no implicaron aumentos en el NG establecidos a madurez. 
De forma tal que en cebada y en avena la definición del número de granos tuvo lugar en 
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un período acotado del ciclo de cada cultivo, sin embargo la gestación del NG se 
produce ya desde etapas tempranas del ciclo del cultivo dado que el NE en cebada y NP 
en avena depende del proceso de macollaje (Capítulo3). La forma en la cual la TCC 
condiciona la definición del NG en avena y en cebada es un aspecto que debe ser 
profundizado ya que: (i) trabajos en trigo muestran que la relación entre la tasa de 
crecimiento de la espiga y la TCC es lineal hasta valores de TCC de 35 g m
-2
 día
-1
 en 
condiciones de campo (Abbate et al., 1997) y con hasta valores de 60 g m
-2
 día
-1
 para 
resultados obtenidos en condiciones de hidroponía (Rawson, 1988), y (ii) trabajos en 
otros cereales (e.g. D’Andrea et al., 2008 para maíz) indican que diferencias entre 
genotipos en la forma con la cual la TCC condiciona al NG estuvieron asociados a si la 
relación entre TCC y tasa de crecimiento de la espiga es lineal o asintótica, respuesta 
que es variable entre genotipos. 
Los datos demostraron que la fertilización nitrogenada no provocó cambios en 
el PG promedio en ambas especies. Relacionado los componentes NG y PG 
observamos que con baja disponibilidad nitrogenada la asociación fue nula, ya sea en 
cebada como avena. Cuando las condiciones de fertilidad mejoraron, estos se asociaron 
negativamente, indicando una compensación entre ambos componentes, limitando el 
incremento del rendimiento ya que a mayor número de granos existió una reducción en 
el peso de los mismos. Esta asociación podría estar indicando un déficit de fuente para 
llenar los granos previamente formados y/o formación de granos más livianos 
derivados de macollos que con baja fertilidad no alcanzaban la madurez. Algunos 
trabajos en trigo demuestran que el incremento en el número de granos reduce el peso 
del grano en promedio, sin ser necesariamente debido a la competencia por asimilados 
(Miralles y Slafer, 1995; Slafer et al., 1996; Borrás et al., 2004). Ello coincide con el 
resultado de la presente tesis que indica que la TCC no fue una variable explicativa del 
PG. Al clasificar el PG en las distintas categorías de vástagos, observamos diferentes 
respuestas en cebada y avena. La primera presentó granos más pesados en el vástago 
principal y macollos primarios, y a medida que consideramos los macollos secundarios, 
terciarios y del coleoptile los PG fueron menores. En el cultivo de avena no se 
presentaron diferencias significativas entre los PG del vástago principal y de los 
macollos.  
En resumen, en avena y cebada el NG fue el principal componente numérico 
que explicó las variaciones en rendimiento pero la estrategia de establecimiento del NG 
difirió entre especies. En cebada fue significativa la contribución en el NG por parte de 
los macollos primarios, respecto al vástago principal, asimismo fue considerable el 
aporte de los macollos provenientes del coleoptile que alcanzó valores similares al 
vástago principal. El cultivo de avena presentó una respuesta diferente en la generación 
del rendimiento, en este caso el vástago principal fue fundamental, ya sea en el número 
de panojas como granos por panoja. Esto podría indicar que avena tendría menor 
plasticidad o capacidad de compensación por medio de panojas que cebada, la cual 
puede generar mayor número de macollos fértiles, por ende más espigas por unidad de 
superficie que finalmente se transforma en mejoras en el rendimiento de grano. La TCC 
del cultivo durante el período inmediatamente previo a antesis en avena e 
inmediatamente posterior a antesis en cebada fue crítico para la definición del NG. El 
PG presentó variaciones entre órganos (VP > macollos, y dicha diferencia mayor en 
cebada por la contribución de categorías superiores de vástagos) pero no fue explicado 
por cambios en la TCC, lo cual avala que ambas especies presentan limitación por 
destinos y no por fuente. 
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5.5. CONCLUSIONES 
 
En cebada los componentes del rendimiento se vieron afectados por la elección 
de la fecha de siembra, resultando la segunda con mayores rendimientos como 
resultado del aumento del NG, generado por mayor NE, sin variaciones en NGE y PG. 
En avena igualmente se registró un incremento del NG pero en la primera fecha de 
siembra, debido a mayores valores de NGP. En ninguna de las especies existieron 
cambios en el PG en los tratamientos, pero sí entre órdenes de vástagos en el cultivo de 
cebada. 
El efecto de la disponibilidad de nitrógeno fue considerable en el rendimiento 
de ambos cultivos. En cebada fue producto del incremento en el NG por el NE, 
mientras que en avena se vieron afectados los dos subcomponentes, el NP y el NGP. 
La TCC del cultivo durante el período inmediatamente previo a antesis en avena 
y en cebada fue crítico para la definición del NG.  
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CAPÍTULO 6: DISCUSIÓN GENERAL Y CONSIDERACIONES FINALES 
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6.1. APORTES AL CONOCIMIENTO DERIVADOS DE LA TESIS 
La aparición de hojas es uno de los principales eventos de desarrollo fenológico 
que tiene lugar en los cultivos de cebada y de avena durante la etapa de preantesis. La 
aparición de hojas sucesivas tiene lugar a intervalos regulares de un filocrono. El 
número final de hojas y su filocrono determina el momento de antesis, dado que a 
antesis todas las hojas diferenciadas han aparecido. La dinámica de hojas condiciona 
también el proceso de macollaje y con ello tanto la generación del canopeo del cultivo 
y la definición del rendimiento en grano. Dentro de este contexto, el objetivo general de 
la presente tesis fue evaluar el proceso de aparición de hojas y macollos en avena y 
cebada cervecera como condicionante del desarrollo y de la productividad del cultivo. 
 
6.1.1. Rol del macollaje como determinante de la fenología y del crecimiento 
 
Estudiar los eventos de desarrollo fenológico que tiene lugar en los cultivos 
durante la estación de crecimiento es uno de los principales aspectos a tener en cuenta 
para ajustar los períodos críticos a las mejores condiciones medioambientales. La 
aparición de hojas en los cereales es uno de los elementos más significativos, ya que 
regula la aparición de los macollos, por lo cual el rol del proceso de macollaje es 
fundamental en la definición de la fenología del cultivo y por consiguiente en el 
rendimiento. 
En el Capítulo 3se analizó la dinámica del macollaje y aparición de hojas en un 
cultivar de avena y cebada que fueron expuestos a diferentes condiciones ambientales 
por medio de distintas fechas de siembras. Los resultados demostraron que no 
existieron cambios en el filocrono en las distintas fechas de siembra, pero sí hubo 
diferencias entre especies. En tanto, analizando las distintas categorías de macollos, se 
registraron incrementos del filocrono en vástagos que aparecieron más tardíamente 
(filocrono del vástago principal < macollos primarios < macollos secundarios< 
macollos terciarios) (Figura 6.1), sin observarse cambios en el plastocrono (Figura 6.1). 
Cabe destacar que hasta el momento no se habían realizado estudios en cebada y 
avena que hubiesen evaluado las diferencias en el filocrono analizando el vástago 
principal y las distintas categorías de macollos de la misma planta. Únicamente un 
estudio en trigo, elaborado Bos y Neuteboom (1998) y otro con una especie perenne 
como Festuca arundinacea, por Skinner y Nelson (1994), habían llegado a la 
conclusión de que a mayor orden de vástago (macollos primarios, secundarios, 
terciarios, etc.), mayor es su filocrono, lo cual es coincidente con esta tesis. Nuestros 
resultados permiten refutar al fotoperíodo como componente regulador del filocrono, 
debido a que con mayores fotoperíodos no existieron cambios en el mismo para una 
categoría de vástago dada. Por otro lado, obtuvimos análogos resultados de diversas 
publicaciones (Guitard, 1960; Kirby y Eisenberg, 1966; Slafer et al., 1994; Slafer y 
Rawson, 1994; Brooking et al., 1995), en donde los cultivos expuestos a fotoperíodos 
más largos, en nuestro caso ocasionado por fechas de siembras más tardías, se 
promueve en la planta un menor número final de hojas. Por consiguiente, el día a 
antesis del vástago principal en comparación con el de los macollos dependió tanto del 
número de hojas logrado como del filocrono de los distintos órdenes de vástagos. 
La dinámica del macollaje presentó diferencias significativas entre las especies, 
en donde cebada generó tasas de aparición de macollos superior en aproximadamente 
40% respecto a avena. Además produjo mayor número máximo de macollos con una 
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tasa de mortalidad de macollos similar a avena, resultando por ende en mayor cantidad 
de macollos por planta (6,34 vs 2,21 macollos pl
-1
, en cebada y avena respectivamente). 
Los macollos de orden primario (Figura 6.1) fueron los que generaron el mayor aporte 
al número final de macollos dentro de la planta respecto a los secundarios y/o 
terciarios; a su vez, en avena este comportamiento fue más evidente. La sincronía entre 
la aparición de macollos y hojas fue diferente entre las especies (1,87 vs 1,66 macollos 
hojas
-1
, en cebada y avena respectivamente), asimismo en la primera aumentó a medida 
que se atrasaba la fecha de siembra, mientras que en avena no existieron cambios. En 
general, cebada posee una sincronía más alta que trigo, probablemente relacionada con 
la capacidad de cebada de generar macollos de órdenes superiores (Alzueta et al., 
2012), al igual que en nuestro ensayo sucedió con avena presentando menor capacidad 
de producción de macollos. 
Como mencionamos en capítulos previos, en la literatura diferentes trabajos 
evaluaron la aparición de macollos totales y hojas en el vástago principal (Casal, 1998; 
Miralles y Richards, 2000; Alzueta et al., 2012), pero son escasas las publicaciones en 
las cuales se hayan analizado las diferencias en número de hojas y filocrono entre los 
distintos órdenes de macollos como factor explicativo de la convergencia a antesis 
entre sí y respecto al vástago principal. Por lo tanto, la convergencia a floración entre 
los distintos órdenes de vástagos (vástago principal, macollos primarios, secundarios, 
etc.) dependió de las diferencias entre ellos en el número de hojas diferenciadas, y 
también de las variaciones en el filocrono (o su inversa, la tasa de aparición de esas 
hojas).Vale mencionar que los vástagos que se formaron previamente, presentaron 
mayor número final de hojas (diferenciaron en sus ápices más hojas) alcanzando la 
floración aproximadamente en el mismo momento de los macollos que se establecieron 
posteriormente, a causa de que estos macollos presentaron menor tasa de aparición de 
hojas, es decir un mayor filocrono y además generaron menos hojas. 
 
6.1.2. Determinantes del rendimiento en los cultivos de avena y cebada 
 
 El rendimiento en grano de avena y cebada puede ser considerado a través de un 
modelo que representa el rendimiento en sus componentes numéricos, Rto.= NG x PG 
(Figura 6.1). En nuestros ensayos, ya sea por cambios en las fechas de siembra y/o 
disponibilidad nitrogenada, las variaciones en el rendimiento fueron mejor explicadas 
por el componente NG, concordando con numerosos reportes previos (Ramos et al., 
1982; García del Moral et al., 1991; Dofing y Knight, 1992; Simane et al., 1993; 
Calderini et al., 1999; Abeledo et al., 2003; Peltonen-Sainio et al., 2007; Fischer, 
2008), en tanto que el PG presentó escasa relación y una tendencia negativa con el 
mismo. En la tesis, cebada y avena registraron diferencias en la forma que establecieron 
el NG, en cebada fue originado por el número de espigas por unidad de superficie, 
mientras que en avena fue además del número de panojas por unidad de superficie, 
producto delos granos por panoja. 
El aumento en el NG obtenido a través de la fertilización nitrogenada en ambas 
especies, estuvo asociado a mayor número de macollos fértiles, generando por ende un 
incremento en granos por mayor número de espigas y/o panojas por unidad de 
superficie. Esto coincide con lo presentado por Salvagiotti y Miralles (2008), que 
demostraron que el NE responde a la fertilización nitrogenada, manteniendo la 
fertilidad de macollos previamente formados. En cebada fue significativa la 
contribución al rendimiento por parte de los macollos generados por la primera hoja, 
90 
 
 
 
asimismo el aporte de los macollos del coleoptile fueron equivalentes al vástago 
principal. El cultivo de avena presentó una generación del rendimiento diferente, siendo 
en este caso el vástago principal un componente decisivo, ya sea en el NP como en el 
NGP. En ambos cultivos el posicionamiento del período crítico para la definición del 
NG se determinó, a partir de la TCC, durante los 20 días previos a antesis, etapa que 
explicó las variaciones en el NG ya sea por efecto fecha de siembra o disponibilidad de 
N en suelo, coincidiendo este período crítico con las observaciones para avena por 
Mahadevan et al. (2016), y para cebada por Arisnabarreta y Miralles (2008) quienes 
determinaron en cebada de dos hileras, que dicho período abarca de -40 a +10 días 
respecto a espigazón. En nuestro estudio, el período en el cual la TCC en cebada 
explicó al NG fue más acotado en el tiempo (y con un sesgo hacia postantesis). 
Igualmente hay que destacar que, ya sea para cebada en donde el NE y en avena el NP 
son componentes significativos del NG, el NG comienza su formación en etapas 
tempranas del cultivo durante el proceso de macollaje (como variable directa que define 
al NG y, a su vez, define al IAF). 
Para los cultivos de avena y cebada no existían publicaciones hasta la fecha en 
donde se hayan analizado distintas variables ecofisiológicas en esta zona patagónica de 
Argentina. Es evidente que las condiciones particulares de fotoperíodo y temperatura 
del caso generan respuestas muy positivas en el rendimiento de los cultivos. A modo de 
ejemplo podemos diferenciar climáticamente la zona de estudio con Bordenave, una 
localidad productora tradicional de ambos cultivos, en donde la temperatura media 
durante la estación de crecimiento es ca. -1 °C en Trevelin en comparación con 
Bordenave, además de poseer aproximadamente 2 horas de luz adicionales durante el 
período crítico del cultivo (datos meteorológicos en el Capítulo 2). Un estudio en trigo 
realizado por Farooq et al., 2011, indica claramente la influencia negativa del aumento 
de la temperatura media desde antesis a cosecha sobre el rendimiento. Los resultados 
concuerdan con Sandaña et al. (2009) y Bustos et al. (2013) quienes destacan las 
condiciones de alto potencial de rendimiento para los cereales de invierno en el sur de 
Chile. El incremento de la producción de granos es consecuencia de la TCC durante el 
período crítico para la determinación de los componentes del rendimiento (Fischer, 
1985; Savin y Slafer, 1991). De este modo, la alta TCC es resultado de cocientes 
fototermales significativos durante la floración del cultivo (Fischer, 1985). Las 
condiciones del ensayo permitieron explorar altos valores de TCC, e identificar un 
valor de 30 g m
-2
 día
-1
 a partir del cual se estabilizó la respuesta del NG (en contra de la 
respuesta lineal entre NG y TCC tradicionalmente asumida para trigo y cebada). No 
obstante, este constituye un aspecto futuro a ser profundizado ya que trabajos en trigo 
(Rawson, 1988; Abbate et al., 1997) muestran una relación lineal entre el NG (o 
crecimiento de la espiga) y la TCC aún con TCC superiores a los 30 g m
-2
 día
-1
 aquí 
definidos como valor umbral, y otros trabajos indican que la naturaleza asintótica o 
lineal de la relación depende fuertemente del genotipo, aún dentro de una misma 
especie (D’Andrea et al., 2008 para maíz). 
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Figura 6.1. Esquema de generación del rendimiento en términos de biomasa y de sus 
componentes numéricos en función del análisis realizado en la tesis a lo largo de los 
diferentes capítulos (CAP.) de resultados. VP: vástago principal. Mac: macollos. M I: 
macollos primarios. M II: macollos secundarios. IAF: índice de área foliar. ei: 
eficiencia de intercepción de radiación. TCC: tasa de crecimiento del cultivo. TCC-
PC: tasa de crecimiento del cultivo en el período crítico. 
6.2. CONCLUSIONES Y CONSIDERACIONES SOBRE LAS HIPÓTESIS DE 
TRABAJO 
 
6.2.1. Capítulo 3: Fenología, dinámica de aparición de hojas y macollos 
 
Del análisis de la dinámica foliar de los ensayos se concluye que las TAH 
resultaron significativamente diferentes entre especies, siendo cebada la que registró las 
mayores tasas respecto a avena. En ambos cultivos se observaron diferencias en las 
TAH al comparar los distintos órdenes de vástago, siendo el vástago principal el que 
presentó la mayor TAH. Por lo tanto, el filocrono y el número final de hojas resultante 
fueron distintos tanto al contrastar ambas especies, como así también los órdenes de 
vástagos. Nuestros resultados coinciden con trabajos previos sobre este tema, en festuca 
(Skinner y Nelson, 1994) y trigo (Bos y Neuteboom, 1998) donde concluyeron que 
cuanto mayor el orden de vástago (macollos primarios, secundarios, terciarios) será 
mayor su filocrono. De esta manera la convergencia en fenología (i.e. tiempo a antesis) 
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entre los distintos órdenes de vástagos no solo dependió de las diferencias entre ellos en 
cantidad de hojas diferenciadas, sino además de las diferencias en la tasa de aparición 
de esas hojas. Un aspecto a remarcar es que ambas variables juegan un rol contrapuesto 
en definir el día de antesis de los distintos órdenes de vástago, ya que si bien los 
órdenes tardíos de vástagos se caracterizan por presentar un número de hojas menor 
que vástagos que aparecieron más temprano en el ciclo del cultivo, cada una de sus 
hojas aparece a menor velocidad. De forma tal que si no fuera por su menor TAH, esos 
vástagos tardíos alcanzarían antesis con anterioridad. 
En cuanto a las observaciones de la dinámica de los macollos, fue asimismo 
sustancialmente dispar el comportamiento de las especies, cebada se destacó por el 
número de macollos producidos y alta supervivencia de los macollos primarios. Por 
otro lado, avena logró conservar a madurez tan solo la mitad de los macollos primarios. 
Estas diferencias mencionadas entre los cultivos, tanto el patrón de aparición de hojas 
como el macollaje son importantes aportes, para consecuentemente definir estrategias 
de manejo de los cultivos para alcanzar los mejores resultados.  
En base a los resultados obtenidos se rechaza la hipótesis (i), la cual indicaba 
que el filocrono no presenta diferencias significativas entre el vástago principal y los 
macollos (i.e. el tiempo a aparición de la última hoja entre el vástago principal y los 
distintos órdenes de macollos depende del número de hojas pero sin cambios 
significativos en la tasa de aparición de hojas). 
 
6.2.2. Capítulo 4: Dinámica de acumulación de biomasa: efectos de las fechas de 
siembra y de la disponibilidad de nitrógeno 
 
El comportamiento de avena y cebada en las fechas de siembra no difirió entre 
sí, resultando la fecha más tardía con menor rendimiento de grano y biomasa total. 
Existieron diferencias entre las especies en lo que respecta al rendimiento en grano, 
siendo cebada significativamente superior, en tanto que avena produjo mayor biomasa 
total, producto de mayor producción de tallos y hojas. En cebada los macollos 
contribuyeron en el rendimiento de manera significativa, pero en avena el vástago 
principal amplió su relevancia.  
La fertilización nitrogenada generó considerables cambios en la dinámica de 
acumulación de materia seca y el rendimiento en ambos cultivos. Asimismo originó 
incrementos en la radiación interceptada por los cultivos, por ende valores de IAF 
superiores al testigo, dando como resultado de esta manera valores mayores de IAF 
más rápidamente. Los retrasos en la fecha de siembra determinaron menor acumulación 
de biomasa por reducción del ciclo del cultivo, mientras que la deficiencia de nitrógeno 
redujo la tasa de acumulación de biomasa. 
Independientemente de la condición de siembra o disponibilidad nitrogenada, los 
macollos fueron los vástagos en las cuales se sustentó la conformación del área foliar y, 
por consiguiente, la captura de radiación (y en particular durante el período 
inmediatamente previo a antesis, momento del ciclo del cultivo en el que se 
evidenciaron las mayores tasas de crecimiento). Para el caso de avena, el aporte de los 
macollos no fue significativo, particularmente en la condición de baja disponibilidad de 
nitrógeno. A través de los resultados logrados fue evidente el aumento del porcentaje 
de biomasa producido por los macollos ante mejoras en la condición productiva (sea 
por cambios en la fecha de siembra o al incrementar la disponibilidad de nitrógeno). De 
esta manera queda manifestado que existió un mayor aporte por parte de los macollos 
al mejorar las condiciones del sitio, pero a su vez la proporción de biomasa de macollos 
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que no lograron producir granos también se vio incrementado. Cebada respecto a avena 
se caracterizó por presentar mayor aporte de macollos en generación de biomasa. 
Por consiguiente, se rechaza parcialmente la segunda hipótesis planteada,“En 
avena y cebada los vástagos principales son los que generan la mayor parte del área 
foliar del cultivo y por lo tanto dominan la captación de radiación por parte del 
cultivo”. Esto se produce básicamente en el caso de avena, y evidentemente cuando la 
disponibilidad de nitrogenada es baja. Cuando aumenta la oferta de nitrógeno, el aporte 
de los macollos en el área foliar del cultivo también se incrementa, disminuyendo la 
relevancia del vástago principal en la captación de radiación por parte del cultivo. 
 
 
6.2.3. Capítulo 5: Definición de los componentes numéricos del rendimiento 
 
Nuestros ensayos presentaron rendimientos muy altos, principalmente como 
resultado de las condiciones climáticas (radiación y temperatura) propias de altas 
latitudes en un cultivo creciendo con riego. A partir de los datos registrados, se 
concluye que los componentes del rendimiento en cebada se vieron afectados por la 
elección fecha de siembra, resultando la segunda fecha de siembra con mayores 
rendimientos debido al incremento del NG, mediado por el aumento del NE, sin 
variaciones en el resto de los componentes. En avena igualmente se registró un 
incremento del NG pero en la primera fecha de siembra, debido a mayores valores de 
NGP. Cabe destacar que en las dos especies no existieron cambios en el PG en ninguno 
de los tratamientos, pero sí entre órdenes de vástagos (cuanto mayor el orden de 
vástago, menor el PG) para el caso de cebada exclusivamente. Por otro lado, la mayor 
disponibilidad de nitrógeno generó un efecto considerable en el rendimiento de cebada, 
producto del incremento en el NG debido a exclusivamente al subcomponente NE. En 
el cultivo de avena se registraron similares resultados en el rendimiento, pero en este 
caso se vieron afectados los dos subcomponentes, el NP y el NGP. 
La tercer hipótesis planteada en el contexto de la tesis indicaba que ”El 
rendimiento logrado en avena y cebada, independientemente de la condición 
ambiental, depende positivamente del número de granos logrado por unidad de 
superficie, pero con una reducción en el PG, cuanto mayor la proporción de granos 
generados por macollos” en base a los resultados presentados no se rechaza la primer 
parte de la hipótesis en cebada y avena mientras que se rechaza la última parte de la 
hipótesis para avena (ya que en este cultivo el PG del vástago principal no presentó 
diferencias significativas con el PG de los macollos). 
Nuestros resultados muestran que bajo las condiciones experimentales de los 
ensayos, el primer componente del rendimiento (NG) es el que determina el 
rendimiento en grano, variando la importancia del subcomponente (NE y/o NGE) 
según la especie estudiada. En avena y cebada el NG fue el principal componente 
numérico que explicó las variaciones en rendimiento pero la estrategia de 
establecimiento del NG difirió entre especies. En cebada fue significativa la 
contribución en el NG por parte de los macollos primarios, respecto al vástago 
principal, asimismo fue considerable el aporte de los macollos provenientes del 
coleoptile que alcanzó valores similares al vástago principal. El cultivo de avena 
presentó una respuesta diferente en la generación del rendimiento, en este caso el 
vástago principal fue fundamental, ya sea en el número de panojas como granos por 
panoja. Esto podría indicar que avena tendría menor plasticidad o capacidad de 
compensación por medio de panojas que cebada, la cual puede generar mayor número 
de macollos fértiles, por ende más espigas por unidad de superficie que finalmente se 
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transforma en mejoras en el rendimiento de grano. La TCC del cultivo durante el 
período inmediatamente previo a antesis en avena e inmediatamente posterior a antesis 
en cebada fue crítico para la definición del NG. El PG presentó variaciones entre 
órganos (VP > macollos, y dicha diferencia mayor en cebada por la contribución de 
categorías superiores de vástagos) pero no fue explicado por cambios en la TCC, lo 
cual avala que ambas especies presentan limitación por destinos y no por fuente. 
6.3. INVESTIGACIONES FUTURAS 
 
 A partir de los resultados obtenidos en la tesis, aparecen temáticas probables de 
analizar y estudiar en futuras investigaciones. Esto permitirá continuar aportando 
información para ampliar el conocimiento de aspectos ecofisiológicos de cebada y 
avena. Algunas cuestiones se detallan a continuación: 
 Como mencionamos en el Capítulo3, en donde se analizaron tanto la aparición 
de hojas como de macollos, surgieron resultados que manifestaron significativas 
diferencias en el patrón de aparición de hojas, como en el proceso de macollaje entre 
las especies, y también en la dinámica de los distintos órdenes de macollos. Estas 
diferencias mencionadas entre los cultivos, son un importante aporte académico de esta 
tesis. Los resultados poseen también trascendencia a nivel productivo ya que 
permitirían definir estrategias de manejo de los cultivos para alcanzar máximos 
rendimientos y disminuir riesgos para los productores. Este trabajo es el primero en 
documentar estos resultados comparativamente entre estas especies bajo condiciones de 
campo para la zona en estudio, asimismo el análisis del aporte que generan cada una de 
los vástagos al rendimiento en grano. El efecto del aumento en la disponibilidad 
nitrogenada ha sido notorio en el rendimiento en ambos cultivos, presentándose la 
inquietud para futuras investigaciones el impacto del fósforo, un macronutriente 
importante que se encuentra poco evaluado en la zona de estudio, con resultados poco 
convincentes obtenidos en ensayos a priori. Cabe destacar que los suelos de la zona de 
estudio pertenecen en parte a los andisoles, suelos derivados de ceniza volcánica, que 
presentan un grupo de arcillas que tienen la capacidad de inmovilizar (fijar) fósforo en 
sus superficies.  
Por otro lado, surge la necesidad de ampliar el espectro genotípico a las 
condiciones de temperatura y fotoperíodo de la zona de estudio; por ejemplo, evaluar 
materiales con mayores requerimientos de vernalización. Mera et al. (2015) mencionan 
que trigos de “invierno” prevalecieron en un 18,4% a los de “primavera” dentro de un 
conjunto de cultivares ensayados en Chile. De la misma manera sucedió con avena de 
otoño en Turquía (Aydin et al., 2010). Además de este modo se aprovecharían las 
mejores disponibilidades hídricas para el desarrollo de los cultivos, ya que cerca del 70 
% de las precipitaciones en la zona de estudio se concentran en otoño e invierno 
(Jobbágy et al., 1995). 
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